
UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO

COLEGIO DE CIENCIAS Y HUMANIDADES

DOCTOR EN ECOLOGÍA

EGUIARTE, LUIS E.

GENÉTICA DE POBLACIONES DE ASTROCARYUM MEXICANUM 
LIEBM. EN LOS TUXTLAS, VERACRUZ

MÉXICO, D. F. 1990

PRESENTA:

TESIS 

QUE PARA OBTENER EL TÍTULO DE:

ASESOR: PINERO DALMAW DANIEL

Servicio Social11
Texto escrito a máquina

Servicio Social11
Texto escrito a máquina

Servicio Social11
Texto escrito a máquina

Servicio Social11
Texto escrito a máquina

Servicio Social11
Texto escrito a máquina

Servicio Social11
Texto escrito a máquina



 

UNAM – Dirección General de Bibliotecas 

Tesis Digitales 

Restricciones de uso 
  

DERECHOS RESERVADOS © 

PROHIBIDA SU REPRODUCCIÓN TOTAL O PARCIAL 
  

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal 
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México). 

El uso de imágenes, fragmentos de videos, y demás material que sea 
objeto de protección de los derechos de autor, será exclusivamente para 
fines educativos e informativos y deberá citar la fuente donde la obtuvo 
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro, 
reproducción, edición o modificación, será perseguido y sancionado por el 
respectivo titular de los Derechos de Autor. 

 

  

 



GENETICA DE POBLACIONES DE Astrocaryum 

me xi canum Liebm . EN LOS TUXTLAS, VERACRUZ. 
LUIS ENRIQUE EGUIARTE FRUNS 

CENTRQ DE ECOLOGWUACPVP, UNIVERSIDAD N.ACIONAL AUTONQMA DE MEXlCO f990 



BIBLI OTECA 
CENTRO DE r;: COlOGill 

1'117..6(61 



o o e T O:;.:. ..... o o 
E",' 

E C OL OG, A 

CE/UA CPyP 



1HOICE 

pagina 
CAPlruLO UNO.lntcodueeión .... . .......... . .................. 1 

1 . 1. La teoría de la genética de poblaeiones .......... 2 
1 . I.a Pcineipios basiees ........................ . 2 
1.I.b 3.B.S. Haldane .......•..................... ) 
1.I.e R.A. Fisher ................................ 4 
1.I.d Sewall Wriqht ................... . ..• •.. .... 5 
1.I.e M. Kimura ................ ........ . .. • .... . . 7 
l. l. r Sistelllas geneticos complejos .. .. ....• . ..... a 

1 .11. Genetiea de poblaciones de plantas .......•.... . . 9 
1.Il.a Estudios pioneros .................. •. ..... 9 
1.lI. b Prim4la vulguis .............. ... ........ 10 
1.11.c Plantas y metales pesados .. . . ..... ..... . . 11 
l.ll.d Cianogénesis . . ................ . . ......... 11 
1.II.e La escuelCl de Oavis ...................... ll 
1.11. r Electrotoresis .. ............. ............ 12 
1.II.q Genetica de poblaciones de arboles de 

clilllas telllplados ......................... 1) 

1.11.h Gené ti ca de plantas tropit.:;illes ........... 1) 

1.II.i Objetivos y aplicaciones de la qenetiea 
de poblaciones .......•.................... 14 

1.Ill. Objetivos de esta tesis ....................... 14 
CAPITULO OOS: El sitio y la historia natural de Ast roe4ryum 
lexicona ..•... .. . ...•.........•.............. . .......... 16 

2.1. El sitio de estudio: La Estación de Biología 
Tropical Los Tuxtlas. Veracruz .............. . ..... ... 16 
2.11. La especie de estudio: Astroca ryum rnexicanum 

Liebl ......................... .. ......... . .... 17 
2.III. Los sitios de trabajo ......................... 23 

Tabla 2.1 ..•............. . ................. 24 
CAPITULO TRES: Variación genética en AstrQcacYyro 
lexiCODUII! .... ..................•..•....................... 25 

Materi.!!l y lIIétodos ....•.•................ . ........... 27 
Resultados ............•... . .......................... 27 
Discusión ......•.........• • •• • •. • •.• •• • •.• .. • •. . ..... 2a 

Tabla 3 . 1 . .. . . . .. . ..•..... , ..•..•.......... 30 
Tabla 3.2 ......... ... ...••.... • •• • •• •• ... , .)2 
Tabla J.3 ..•.. . .. ... .• .. .....•....•..•...•• )3 
Figura 3.1.a . . .... . .. . .........•...•••.... 34 
Fiqura 3.1.b ............. ................. 36 

CAPITULO CUATRO: Patrones de herencia de cinco enzimas 
poli.órticas en AstrQCaryum mexicaoym . .................... 37 

IhIter1al y lIIIétodos ••.••.•. . •.•. . ... . .. . ...• . .•.•.••.• 37 
R8I11ultados .•.. •.•.•...... . . . . .. .......... . ........ .. . 3a 
Discusi6n . .....•.••.•.•....•.•...... . .......... . .. . .. 40 

Tabla 4.1 ...•.•..• . •....................... 40 
CAPITULO CINCO: La estructura genética de Astrocarvym 

i 



.exlconu •• n Loe TUXtl •• , V.r.cru • •••••••• • •• • ••••••• • ••• •• 5 
!IIoterial y .6todos ••••••••••••••• •• • ••••• • ••••••••.••• 8 
Re.ul tadoa •••••••••• • ••••••••••••••••••••••••••••••••• , 
e iscuaión •••• •••• •••••• • •••••••••••••••••••••• • •• •• • • 52 

Tabla 5.1 .•.• • •••.•••••••••••••••••••• • •••• 61 
Tabla 5.2 ••••••••••• • • ••• • •••• • • • • ••••••• • • 62 
Tabla 5.~ • • • ••.•• •• •• • •• ••• ••• •• • • •• ••• . ••• 62 
Tabla 5.4 .••••••••••••••••••••••• • • •••• •••• 63 
Tabla 5.5 •••••• • •• •• • • •• • .••• • • •••••••••••• 63 
Tabla 5.6 . ••••••• • • ••••• • •••• • •• ••. •• • . •••• 63 
Tabla 5.7 ••••••••• •• • • ••••••••••• • •• • • • • ••• 6. 
Tabla 5 •• • • ••••••••••• • •••• •••• •• • ••••••••• 65 
Tabl. 5.9 . .. .... . .. . . .. . .. . ..... ... ......... 65 
Tabla 5.10 • •• • o • •• • • •••••••••••• • • •••••••• • 66 
Tabla 5.11 ..• •••••• • •• •••• ••• .•••••.••••••• 67 

CAPITULO SEIS: Taaaa da polinización cruzada an Altrpelryuw 
lI!exicaoulII •. . ...•.••.••.•• .•.••••••••••••••••• •••• ••• • ••••• 76 

)'l", te rial y .étodo ••. . • .•••.••••••• • •• •• •• •• ••••.••••• 81 
Res ultado ••••••.••••.••••••••••••••••••• • •••••••••.•• 81 
DiscusiÓn ••••••••••••••••••••••••• , •• • •••••• •• •••••••• 2 

Tabla 6 . 1 • ••••• .•••• • , .•••••• • •. ••••. . .• . • . 86 
Tabla 6.2 .•••••• ••• •••••••• • •• • •••.•••••••. 16 
Tabla 6.J .•. • .. • • . ••••••••••• .. ••.•.•.•••.• '7 
Tabla 6.4 .. ..... ... ............. . .. ........ 88 
Tabla 6 . 5. o •• • • • • •• • •• • • • •••••••••••••••••• 89 
Figura 6.1 ..... . .... ................ . ...... 92 
Figura 6 . 2 ...... ....... ..... ...... ......... 93 
Figuro 6 . l .•••••••••••••••.•.•••.•••••••••• 94 
Figura 6.4 ••••••••••• •• •••• ••••• •••••• ••• •• 95 
Figura 6.5 •.•.•.•••••.•. . . .•••••• • •. • ••.•• • 96 

CAPITULO SI ETE: !IIovi.ientoe da polan y ••• illaa .n 
AstrQcarvum mexicanu.¡ •• ti .. cion •• d.l t •• afto afactivo y 
del flu jo genico •.....•..••••• •• . • ..•.•••••.• ••••• .••.••. • 99 
Métodos ........ ..... ..•. . •• , ••.•.. . ••.••••••.••••• . • •• • •• 102 

(1) Dispersión da a .. illaa . •••••.•••••••••.••••• 102 
ti } Dispara iÓn d. pol.n •.•••••••..•• • •••••. ••. • • 102 
e) Vecindad ••.•••••.•.•.•••.••••••• • •• •• • .•...• 10l 
d) Esti.ación del ta •• fto .r.etivo •••.•.•••••••. 104 

Resu l tadoa ....• • ••• • •. • ••••• • •••••• • •••••••••. • ••.•• 104 
a)Dispar.ión da ... iU .... Oo.oO .... .... .. . .... . 104 
b} Di.paraión da polan • • ..•.•.•. • ....•.•. • . •.• . 104 
e) Vecindad •••.••••••••••.•..•• . • •.••....••..•. 106 
d ) Estiaación directa dal t • .afto .fectivo .••••. 107 

1) Método da N.i • I .. izuai (1966) •••••••• 107 
2) Método da Crov y ~iaura (1972) ••••••••• 101 
J) "nodo 4. HiU (1972, 1979) .. .... ...... 10' 

Di.cullión .•. ••• .. ••• •••••••••••••••• • ••.••••••• • .•• • 109 
Tabla 7. l • •••• • •••••• •• •• ••••• •••••••••••• 114 
Tabla 7.2 ••••• ••• •• ••••••••••••• ••• •• •• . •• 115 
Tabla 7.l • •••• •• • •• •••• •• •• • • • • •• • •• • ••••• 116 
Tabla 7.4 • • •• • •• • •• ••• • • • ••••••••••••••••• 117 
Tabla 7.5 •• .••••••••••• • •• • •• •• •• ••••••• • • 11. 

ti 



Tabla 7.6 . . . .... . . . ...... . ........... . .. . . 12 1 
Figura 7. 1 ••••••••••.• • • ..... .. • .•.•. • ..•. 122 
Figura 7.2 .... . .. .. .... . . . ........... . .... 123 

CAPITULO OCHO: Hetero.i. en Altrgcaryu. mexicanum: . 
relaciones entre la heterocigo.1. enziaatica y el 
crecimiento y la fecundidad . •••• . •••..•.•••. . •.•..•..•... 12. 

Material y .. étodos . ...•.•. • ... . ..... • ....•.•....•..• 125 
Re.ultados .. • . . .. .... . . . . .. . . •. •.••. •. •........ .•.•. 126 
Oiscusión .... .. . ...•.•. . • •••• • •• • •.••• ••••• •.• •• .•.. 12 7 

Tabla e.l •... . • .•.••••••• ••.•••.•.•• .•.•.. lJ2 
Tabla 8.2 . •.•. . •.•. . .... . .. . . .. . . ...•.. .. • 1J4 
Tabla 8.J .•..•. . .•. .. ....... . ............. lJ4 

CAPITULO NUEVE: oiscusión general: Genética de arboles 
tropicales y algunas ideas sobre su conservación. 
Conclusiones ... . ....... . .... . .... . ... . ... . ...••....•..... 1J5 

9 . 1. Genética de poblaciones de arboles tropicales .. lJ5 
9 .1 . a Variación genética •.• . .....•....•.. • . •.•. 135 
9. [. b Diferenciación geográfica ..•..•..••.•.•. . 136 
9.1. e Exceso de heterócigos .................... 137 
9.I . d Tasas de polini :ución cruzada .. " .•.••... 138 
9.1.e Tamaño efectivo . . ...•.••.....•...••...... 138 
9.1.f El /IIodelo de Ledig (1986) ................ 139 
9.I.g. El proceso /IIicroevolutivo en los arboles 

tropicale5 ••.•••••••••....•.. . •.•. . •.•.. 141 
9.11. Genética y conservación de árboles 

tropicale5 .•... . • ....•... . . . ........ . ......... 142 
9.11.a La conservación de los arboJ.es ...... . ... 142 
9. II.b NUlllero y tipo de reservas •............ . . 142 
9.Il.c Sugerencias en relación a la conservacion 

de los arboles t.ropi ca les ..•............ 145 
9 .111 Conclusiones generaleli ................... . .... 148 

AGRADECIMIENTOS ... ... •..• .• • •. • . , . . .... ..... ............. 150 
APENDl CE 1: Metodos electroCoréticos utilizados en el 

anal isis de la variación genetica en 
Ast[ocArvum mexicanull •.•.•................. . . 152 

Tinciones ....... . .... . .......•••.•. '.' .............. 153 
Sistemas de burfera . . ...•.•..•.. .• .... . ............. 154 

APENDICE 11: Efectoa de la t.asa de polini~ación c ruzada y del 
movimiento de polen en la estructura genética de l as 
poblaciones; Un programa de computadora ....•...•......... 15 6 

El programa ....•... . .... . . . ... . ... ..•. .... ...... .... 157 
Si/llulacioneli ......•.......•....... . ..... . .... .. ..... 158 
Di$cuaión •... •............ . .............. •.. •. . .... 161 

Tabla A.l ....... . .•... • •.••. • ...... , ...... 163 
Figura A.l ......•..•..•..• • .• •• ••.••• ..... 164 
Figura A.2 ...... . ..• . . • .. •. . •..•.. . ....... 165 
Figura A. J ......•.. • ... '" ..••.•.••. . ..... 166 
f i gura A. 4 • • ••••••••••••• • •••• •• ••• •••.••• 167 
Fiqura A.5 .....••••••••. • ••• •• •• • •• • , ...•. 168 

LITERATURA CITAOA ....•••..•... , •..... . ..•. . • •. • ..•.•.•. . . 169 
RESUMEN •.. • .•.•••• , ..•......... , . • •• • •• • • •• • •• •• • • •• . , ... 189 _ 
St1KKARy •.• ... •....•.... ... . . . ..• • . •..•.• • ..•.••..•....... 190 

iJi 



capitYlo uaOI IDtr04uooióD. 

"Wlth tl,eil' i __ •• val'1ety ot bnediDq .y.t .... p1_te .111 b. 
eztl' ... ly 1apol'taDt tOI' coapazatiYe .tudi.e, .ed tor .ort1aq out 
tu loro_ illllueDOiDIJ a110ayae yuiat10D" 

Lawontin, 1974 , paq.112. 

'''e .hal1 •• e tbat wltb a 1ittl. iA9aDuity •• OaD do a qr.at d.al 
ol 9.~tl0 analyei. ol .atural p~.~~ ".pit. our lDbabllity 
to carry out cODtrolla4 azperi ... t." 

Crow, 1986, pago l. 

Hace 21 años se publicó el primer estudio de genética de 
poblaciones en plantas en el cual .e e~pleaban técnicas 
electroforéticaa (Scoqin, 1969). ¿Que hemos aprendido en estos 2L 
años? En esta tesis trataré de conteatar esta pregunta, usando 
como modelo a la palaa tropical AstrQCarvug mexicanum Lieba. La 
estructura de esta tesis doctoral ea la siguiente. Este prlaer 
capitulo trata sobre la historia y ob jeti vos de la genética de 
poblaciones, tanto en au. aspecto. teóricoa como en relación a 
alguno. eatudios empiricoB con plantaa en particular. Taabi'n ae 
presentan en este capitulo los objetivos de este trabajo. El 
segundo capitulo es una revisión de nuestros conocimientos 
previos de la eapecie , AstrQCAryuA mexicADum, y del sitio de 
estudio, la estación de Biologia Tropical Los Tuxtlaa, Veracruz . 
El .tercer capitulo trAta Bobre l~. nivelee da variación genética 
encont rados en la especie de estudio. En el capitulo cuatro 
analizo los patrones de herencia de las enzi~as con laa que se 
realizó el resto del trabajo. El capitulo cinco es la parta 
central de este estudio, y en el describo las frecuencias 
alélicas de las enzimas usadas y su estructura genét ica, en 
términos de sus desviaciones con respecto al equilibrio de Hardy
Weinberg. El capitu lo seis trata de la esti~ación de la tasa de 
polinización cruzada, usando co~o marcadores geneticos a las 
enzi~as descritas anteriormente. En el siguiente capitulo , el 
siete, describo varias esti~aciones de l movi~ iento del polen y 
l as semillas y las relaciono con datos demográficos para esti.ar 
la vecindad genética y el tamaño efectivo de la población. El 
ca pitu lo ocho trata de la estimación de la importancia de la 
heterosi. e n esta especie. Por u ltiao , en el capitulo nueve 
presento una discusion general y la. conclusiones del trabajo, 
proponiendo una serie de ideas en relación a la conservación 
genét ica de los arboles tropicales. Al final se i ncluyen dos 
apén.ices, uno describiendo los métodos electroforéticoa 
uti l izados en la tesis y otro analizando una serie de 
simula ciones que realiz4 en colaboración con Ana valdés para 
estu.iar l os efectos de los siste.aa reproductivos, movimientos 
de polen y algunos tipos de selección en la eatructura genética 
de liloa plantas . 
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1.I.La teoria da la 9.A.t!ea 4. poblaoioA.sl 

l.l.a. Principio. bá.icos 

La genética de poblacion.s as , junto con la ecoloqla, una 
d. las pocas disc iplinas biológicas que cuentan tanto con un 
4esarrollo teórico co.o con uno ob.ervacional (Lewontin, 1 ~8Sb). 
Podeaoa considerar que la genética de poblaciones contempla 
ba.ica..nte dos objetivos : a) Describir los nive l es d e variación 
genética dentro y entre poblaciones, usando para esto tanto a las 
frecuencias de los genes, l laaadas frecue ncias alélicas, como a 
las frecuencias de l os genotipos . b) Tratar de explicar esta 
variación en t erainos d. las 11a.ada. fuerzas evo l utivas : 
selección natura l, deriva ganica, .utación, migracion y s iste ... 
reproductivos (Hedrick, 1983; Eguiarte,19a6; para una critica del 
uso de la palabra -fuerzas· evolutivas ver Endler , 1986). 

Una for.a de introducirse a la genetica de poblaciones e s 
considerar an priaer lugar a la llaaada Ley del equilibrio de 
Hardy-Wainberg , que trata de predecir la relación entre las 
frecuencia s alelica s y las genotipicas en ause ncia de c ua lqu ier 
fu e r za evolutiva; asi para e l caso de un locus con dos a lelas 
tene.05 que: 

O .. p2 ; ti .. 2pq Y R .. q2 

donde O es l a frecuencia genotlpica de los homocigos AA, H la de 
los hete r ocigos Aa y R la de los hoaocigos aa , p la frecuencia 
del alelo A y q la frecuencia del alelo a, ade=as O ~ ti + R - 1 Y 
p+q "' 1. 

De esta mane ra el campo de estud io de la genetica de 
poblaciones seria el ana lisis de los efectos de las d is t i ntas 
fue r zas evolutiva , sobre la ley del equilibrio de Hardy 
We i nberg . para d ist intos tipos de herencia (Roughga rde n, 1979). 

La ley del equilibrio de Hardy-Weinberg simpl eme nte 
relaciona a las leyes d e He ndal con el concepto de población, y 
fue derivada de manera independiente por varios invest igadores a 
principio de siglo : de asnera iaplicita por Wi lli am E. Cas t le en 
1901 y Karl Pearson en 1904 y de .anara explicita por G.M Hardy y 
por wilhela weinberg, ambos e n 1908 (Provine, 1971) . 

Inic i almente al objet ivo de la genética de poblaciones era 
incorporar las ideaa de seleccion natural de Darvin y Wallace a 
la genética aendaliana, en otras ~labra. trataba de analizar l. 
genét ica del proceso de la adaptación (Provine, 1971 ) . 

El priaer analis is de los efectos de alguna fuerZa evolutiva 
sobre las frecuencias alelicas fue realizado por e l matem~tico 
M. T. 3 . Norton como un ap.ndica a la obra da R.C . Punn.t ~ M i.icry 
in 8Uttertlies- de 1915 (Provine , 1971) donde ana lizaba los 
etectos da dist i nt •• lntansidadas da .elección en do • • i.temas de 
herencia .. noaliana. Sin a.bargo •• te constituyo un trabajo 
aislado y les vardaderos padres de la qenetica de poblacion •• 
tueron a. A. rieher, J.B.S . Haldana y S. Vriqht (Provina, 197~1 . 
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l .l. b . J . B. S .Ha lddne 

John Burdon Sanderson Haldane (1892-1964) hi~o 
c ontribuciones relevantes tanto a la fisiolog1a como a la 
bioquimica y a l a genetica. En un principio estudió mate~aticas, 
filosotia y c lasicos griegos y latinos en Oxford, y su padre, un 
conocido fisiólogo, l e enseno lo. fund.mentos de la biolog1a 
(C larK , 198 4 ) . Su primera i nvestigaciOn en genética, publicada 
e n 19 15, mos traba que existia ligamiento genético entre varios 
c aracteres en los ratones. Sus siguientes contribuciones a la 
genetica entre 1~19 y 1920, trataron sobrs otros problemas 
relacionados a l l ig amiento. Posterioraente se viO influido por 
e l tra ba jo de Norton que comentamos en el párrafo anterior y en 
19 2 4 Comen~ó una seri e de articulas sobre genética de 
poblaciones ba jo e l titulo colectivo de "A •• tb ... tlcal tbaory ot 
natural .04 .rtiiicial .al.ctioD", en la cual publicarla 9 
arti c u lo$ . Uno de los primeros casos de selección que analizó fus 
el de Amph idasys (mejor conocida como ~) betularia (Haldan&, 
1924a). Esta serie la condensó en un libro publicado en 1931 MTbe 
c.uses ot avolution" . 

En general los traba jos de Haldane se caracterizan por dar 
m~cho en tasi s a la ~ elección en un solo locus (enfoque que luego 
seria mu y ta vorecido, sobre todo por los ecólogos), aunque 
tamblCn a nalil-o con mucho c uidado otros c a sos, y generalmente 
consideraba pObLaciones m~ y gra ndes y c ambios fundamentalment.e 
dcterm lnistlcoS. Asi, e n s u libro de 19J2 señala, refiriéndose a 
la s Ideas de s . wright (pag. 213) ; "El ao.ti.Da que .ata 
,obravivancia ala.toria ba juqado UD pap.l eD la evolución .uobo 
lilas illlportanta 4el qua l. ba.oa a.igoado riaber o yo". Si n 
emba r go post e r io r mente ( Haldane, 1939) analiza l a importancia del 
a zar en illguno¡¡ p r oce !;os evolutivos . Una de sus ideas 
poseeriores mas impo rtantes es la del " c osto de la selecció n" 
(H",ldane, 1')57) , l a cual s e retiere a que todo proceso de 
scl eccion requiere de cie rto nUlllero de "muertes genéticas" o s ea 
de orga n ismos quu no dejan descendencia; en términos generales 
el costo del c a mbio para una poblac i ó n es el mismo 
independientemen te del tiempo que toma. Esta idea del costo 
seria ceneral para el desarrol lo de la teoria neutra l de la 
evol uc ion de Kimura (1 968, 1981). Una de sus últimas y mas 
famos a s c o ntribuc ione s es su arti c ulo de 1964 ; "A detella.ot 
ba.nbag ganatica" , en la cual defiende a los modelos de genética 
de poblaciones, los cua les eran considerados por varios 
na t uralI stas , entre los cuales destacaba Ernst Mayr, como muy 
reduccionista s y poco realistas. 

Se puede decir que si b ie n las ideas y métodos de Haldane no 
fuero n tan oriqina1es como los de Fisher o Wright, fueron ~as 
d!versos y biolog i c amente lilas relevantes (Ximura, 1983). Su 
influencia ha sido muy grande, al proponer los análisis d e las 
tuerzas evolutivas que generalmente se encuentran en los textos, 
ya sean de genetJc~ o de ~cologia (Wilson y 8ossert, 1971: 
Roughgdrden, 1979 : Hedric k. 19 83). Po r atril. parte fué el primero 
e n anall~ar vacios ej emplos actualmente c14sic08 dentro de lil. 
b ioloqia evolu t iva, como el de ~ betul~ria ( 19l4a), o eL 
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de la anemia falciforme (1949a). Tambien fue el maestro de varios 
genetistas, entre los que destaca John Maynard-Smith, a su vez 
uno de los evolucionistas más influyentes de los últimos anos 
(Greanvood et al, 1985 ) . 

l.l.c. R.A.Fisher 

El enfoque a la genética de poblaciones de ROland Alymer 
Fisner (1890-1962) fue tudamental.ente matematico. Su educación 
inical tue como matemático y astróno.o, y posterio~ente también 
hizo importantes contribuciones a la estadistica. Su primer 
trabajo referente a la genética de poblaciones fua su articulo 
sobre l a compatibi lidad entre la genética mendeliana y los datos 
cuantitat ivos de similitud entre parientes : "'1'h. oorralatioD 
bat"aao. ralativa. 00. tba .uppoaitioo. ot .ao.4aliaa. io.baritaa.oa" 
que apareció en el ano de 1918. En su siguiente articulo HCa. tba 
do.iDaDca ratio" (1922) discute las distintas fuerzas evolutivas, 
especialmente a la selección natural en relación al mantenimiento 
y eliminación de la variación genética. Entre 1922 y 1929 publicó 
varios articulas en los que extendió sus ideas, y entre ellos 
destaca uno escrito junto c on el entomoloqo E.S. Ford en 1926, 
en el que describen la abundancia y variabilidad de 35 especies 
de pOlillas britanicas. 

La contribucion fudamental da R. r isher a la teoria 
evolutiva es su l ibro de 1930 "'1'lIa ganatical tllaory ot natural 
.alaotioD" , reeditado en 1958. Fisher consideraba que las 
poblac iones naturales eran muy grandes, por lo que los efectos de 
la deriva genica y la endogamia se mini~izaban y el proceso 
adaptativo estaba fuda~8ntal~ente guiado por la selección 
natural . Por ejemplo, en una carta a S. Wright. Fisher senala lo 
siguiente (a<:losto 13, 1929, en Provine, 1986) ;"Para loa 
propóaito. ralavantaa, conaidaro qua • (el tamano efectivo de la 
poblacion] ganaral.anta daba da .ar al total 4a la poblacloD aD 
al plaData, aDu.ara4a a la .a4uras .azual, y al .ia.i.o aDual o 4a 
otra tluctuaciOD pariÓdica. Para la. aTa., al dobla da1 nuaaro 4a 
Di40. aaria r.soDabla". En poblaciones de este tamano, aun 
coeficientes de selección muy pequenos dominarían el proceso 
evolutivo y la deriva genica seria generalmente desp reciable 
(Eguiarte, 1986). Fisher consideraba también que las mutaciones 
con mayor probabilidad de fijación serian aquellas que 
modificaran lo ~enos posible el fenotipo; entre mayores los 
efectos dll una IDl.ltaciót"l, mas probable que esta tuviera efectos 
deleté reos , enfatizando asl el gradualismo del proceso evolutivo. 
Otra contribucion de su libro es el "Teorema fundamental de la 
selección natural"; "La t ••• .sa iDor_aDto aD la a.sacuación .sa UD 
organl •• o an cualquiar tia.po aa igual a .u variaD.a gan.tic. aD 
la a.saou.c:ioD all ••• aoaallto" (pag. 37, ed. 1958), o sea 
relacionaba la importancia de la variacion en la tasa de cambio 
adaptativo: a ~as variación, mayor velocidad en el cambio 
adaptativo. 

Las trabajos posteriores de Fisher dentro de la teoria de la 
evolución son fudamentalmente ampliaciones a sus ideas de 1930, 
como su articulo da 1941 junt o con E.S. Ford sobre la genética de 
las poblaciones de la polilla Panaxio dominu14 en relación a un 
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gene que deteraina el color. Ellos eatimaron que el tamaño 
m1nimo de las poblaciones que estudiaron era de unos 1000 
individuos y, dado que ésta e. una especie relativamante poco 
abundante. concluyen que la deriva q'n1ca debe .er, en general, 
poco importante en la naturaleza. Posteriormente en 1950 
publicaron otro articulo atacando explicita.ente las concepciones 
de S. Wright en relación a la importancia de la subdivisión de 
las especies y la deriva génica. 

Las enseñanzas de R. Fisher tuvieron al principio poco 
i~pacto en los genetista. de poblecionee tuera de Inglaterra, 
pero su importa ncia tue tuda.ental entre 108 ecóloqos 
norteamericanos, especial .. nte con sus ideaa sobre el ·valor 
reproductivo" (Fisher. 1930, 19581 que serian centrales en el 
posterior desarrollo de la teoria de las historias de vida 
(Piñero, 1979). En Inglaterra tuvo un impacto muy grande al ser 
maestro de rord y su grupo. 108 que a su vez trabajaron varioa . 
ejemplos clasicos en la genética de poblaciones pre
electroforesis ( Ford, 1975 ). como el del caracol europeo ~ 
nemoralis (Fisher y Diver, 1934; cain y Sheppard, 1950, 1954) Y 
sI de la polilla ~ betularia (Kettlwell 1958, 1973). Por 
otra parte su influencia ta~ién 8a notable entra los 
sociobióloqos, como W.O. Hamilton, R. Dawkins, R.L. Trivera, ato. 

l.l.d. Sewall Wright 

La vida y obra de Sewal l wrigbt (1889-1988 ) podr ia parecer 
mas ~odesta en comparación con la. de Hal~ane y Pisher, pero 
esta apreciación seria co~pl.t .. ente erronea, cuando menos en 
relación a la genética de poblaciones y a la teoria de la 
evoluc ión. Wright dedicó su vi~a tudamentalmente al estudio de 
108 patrones de coloración en 108 cobayos. y SUB investigaciones 
en biologia evolutiva tueron, cuando menos a" un principio. un 
apéndice a estos trabajos. Aprendió matemáticas de torma 
autodidacta para resolver problema. emp1ricos de análisis de su 
datos de genetica (Provine. 19861. Entre 1912 y 1931 publicó 
alrededor de 60 articulos. principalmente sobre la genética de 
los cobayos y sobre 109 efectos de la en~oqamia. y no es hasta 
19)1 cuando publica su primer articul o e.pecifico Sobre genética 
de poblaciones (antes habia publicado algunos resúmenae y 
revisiones de libros): "Z:vo1utioJl, 08 .eIl4eli_ popul.tioll .... el 
cual tuvo poco impacto inicial debido a su extrema complejl~ad 
matemática y Obscuridad conceptual; citando a Dobzhansk.hy 
(Oobzhansk.hy et al., 1977, pago 18 1: "La •• yor parte da1 trabajo 
•• taba aacrita, ai8 aabargo, e. tóraulaa •• t ... tioa. qua pareoi .. 
co.plej ••• inint.1.gib1e. a l. gr_ .. yoria de cieDtitlco. 
evolucioni.ta •. Aunque loa g.o.tiat •• que a.i.tieroD .1 VII 
Congre.o Internacional d. aaD'tlca eo 1932 [donde presentó una 
vers ión de su trabajo de 1931) cODai4eraroD el trabajo de Wrigbt 
CaD graD r •• peto y .e dieroD cuenta 4e au 1.portanci., le aeyoria 
coapren4ieron au cODtenido de la aia.a toraa que bubieraa 
anteDdido una pre •• ntacióD .n r-uao del trabajo d. Chetverlkcv.". 

Poate rio~ente Wright publicaria varios 
discutiendo puntos de vista de Fisher , otros 
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te6 r i cos y otros ana lizando datos en colaboración con T. 
Dob zhansKy (de mane ra anal oqa a la colaboración antre riaber y 
F~ rd, (Prov i ne , 1986)) . Una de 8US contribucion.a .j8 i~rt.ntea 
a 1/1. t.eoria 'evolut.i ya es s u serie d" trabajos sobre lo qua .1 
lJ am6 el "ais1/l.miento por distancia" (1938, 1940, 1943 • Y b, 
1946 ) . Estos t r a ba j os cons tituyen un intanto por da~r.r que la 
de r i va qen ica puede s e r i mportante aun en poblacion .. 
aparentemente cont inua s a l o largo d. area. suy 9rand .. , .1 la 
c~ pa ci dad de di spersi6n de l a progenie ea limi tada. Sin aabarqo 
s u obra maqna se r i a su tratado en cuatro toso. ·"olu~io. aa4 
th. qanati c l!I ot population." (1968, 1969, 1977 , 197') doMa 
r edond ea s us i de as y métodos y prel!lanta una extans. revisiOn .e 
la l i te ratu ra del c ampo. 

Wr i ght pe ns aba que l a e ndogamia y la deriva 9.nica jU9aban 
un pa pel importante e n e l proc •• o adaptativo, al paraitir qua .. 
fo~ara n comb i naciones que la .elecciOn natural no favorecaria 
i nci a l mente, pe r o que podr ian conducir a la obtanción de nue vas 
ad apt~ ciones . Ta mb ién consideraba que las especi.s estaban 
forma das po r una qr an c anti dad de s ubpoblac iones entre las qua 
h~ b r i 3 un f lujo qe nico Moderado . SUB ideas las s intetiza en su 
mode l o de los equi l i br i os casbi antas (shiftlaq balaDO.) (1932, 
1918) en e l que pn ;po ne el concapto dal pai.aje adaptativo 
(adaptive l andscape ) . En esta model o la selecciOn, al ausentar la 
~d ecua c i ón promed io de la l!l poblac i onas , laa llavaria • lo. "picoa 
ad"pt~ ti vos". u.. der i va y la e nd09". i a harian qua al9Una. de la. 
poblaciones " v,' g;¡ r a n" por 1" topografia adapta t iva: eventual mente 
al gu nll pob l ación l l egar! " a 108 p i es de un pic o ... alto; al 
~sc~l ;¡ rlo 3 ume nt~ rl a de t am"ño (ya qu e una buena .. dida d a la 
adapt ;¡ ción puede se r e l tama ño de la poblaci6n), y por l o tanto 
J;¡ deri va genic>! y l a e ndogamia serian c ada vez ~.nos 
i mpo r t<'l ntes. 1,,) pObl " c i 6n que s e encontrara en el pico adaptativo 
m~~ alto co~cn l "r i a a manct" r miqrantes a la. otraa poblaciones , 
q,¡e e ve ntualmente s e ri an arraatradas al nuevo pico, dando •• de 
esta forma un proceso ad apt"tivo .a s ric o en opeiona. que uno 
dc tern inado excl usiva mente po r l a s elecci6n natural . Aai para 
wr iqnt la de r iv a gé nica es ~uy i~portante y la selecci6n natural 
no es todopode rosa. Es te ~odelo ha tan ida una isportancia auy 
g r;¡nde en e l desarrol lo de l a biologia evolutiva (Provine, 1986; 
Ha r tl y Cla r ":; Sl<'ltki n, 1999 ) , pero su relevancia ha .ido 
c ue stionada tant o por razones teOr ica. (ver una revisiOn en 
Prov i ne, 199~ , pags. J01 a J 17 ), cOila en relaciOn a 108 dato. 
generados por l a b ioloq ia ",olecular {NeL 1987, pe",. 419-422}. 

El impacto ce wr i ght en la b iologia evolutiva fue .ucho ... 
gra nde que el de l os otros do. investigadores, ya que por 
ejemp lo , su i nfl uencia empuj 6 a Dobzhansky a trabajar en 
prob lema s evol u t i vos con poblac i o ne s naturales de orowopblla 
( Provine , 1996) . A su ve z , 108 libros de Dobzhanzky (1937 y 
ed iciones subsec uente ) fue ron, j unto con la. id ... y obra. de 
Wr i qht, l a fue nt e de i nspirac i On de 108 principal as artiric .. de 
l a si ntesis mode rna (May r , S i~pson , Stebbins, etc.) • 

• 



l.l.e. M.Kirnura 

Oespués de la labor da asta. t r.. inv •• t igador es quedaba 
poc o por hacer sobre la teoria basica de l a gené t ica de 
poblac iones. Conviene destacar e n la aparición del pr i~er te~to 
de genética de poblaciones por C.C. Li, en 1948, priaer o en ch ino 
y traducido al inglés en 1955; y la de l lib ro de G. Ha l écot "lAa 
.atb ••• tiqua. 4. l'b.r.41t ... , t ambién en 1948. La edición de 
textos sobre genética de poblaciones en idlo .. s distintos a l de 
la mayoria de l as publicacionas originales musat ra qua para 8aas 
f echas la disciplina comenzaba a .lcan~ar madurez . 

Tal vez el o tro genetiat a que ha tenido _liS impact o en el 
desarrollo de la genética de poblaciones sea el japonee Hotoo 
Ki mura. Nacido en 1924. su educac ión pr ofesional fue en 
citogenét i ca vegetal. Su primera contribución II la gen'tica de 
poblac iones fue una revision. e n j aponés. de la teorla mllt~4tica 
de la genét i ca de poblaciones. en 1950 . Posterio_ente, en 1951 y 
1952 publ i có en una revista japonesa variolO análisis sobre la 
importanc ia r e lativa de las selección contra la deriva génica. En 
1953 fue a ~studiar a los Estados Unidos. aunque no fue aceptado 
po r S . Wr ight . l o cual era su má~ilDa ilusión (" OIlC. b,. b.4 b •• 1I • 
b.l t-qo4 tor .... . carta de Ximura a Crow. en Provine. 1986. pago 
466); traba j a en J' Universidad de lowa bajo la dirección del 
e xpe rto e n me j ora¡ . . ento genético de animales Jay Lush y del 
es tadist ico Oscar Kempthorne. Ese mismo año conoció en Hadison a 
James f. Crow, c on el que trabajó de 1954 a 1956. Por esos años 
Ki mura publi c o var i os artioulos y 11eg6 a ser reconocido como el 
max i mo experto mundial en el análisis matematico de la deriva 
genica (Provine. 1986 ) . Crow lo presentó con H.J. Huller quien 
fue e l pr inclpa l r epresentante de la llamada por Dobzhansky 
( 19 55) escuela cl ásica de la genética de poblaciones. Esta 
esc uela ~onsideraba que las poblaciones presentaban muy poca 
va r Laci ón genet i ca. que la principal f uente de variación era la 
muta c i ón. y que l a selecc ión operaba eliminando a estos mutantes 
de la poblacione s naturales. actuando de esta fo~a como fuer~a 
pur ificadora . OOb~hansky contrastaba esta escuela con la suya. 
que e l llamaba balanceadora. en la cual se c onsideraba que las 
poblaciones e r an muy r icas en variacion genética y que ésta 
var i a c l on e ra a su vel mantenida por selecc ion del tipo de 
venta j a de l he te róc i g o o selección balanceadora. 

~n 1960 Ki mura editó un texto de genética de poblaciones en 
Ja pones . Traba j dndo sobre 109 datos de genética molecular que se 
c omenzaron a pub l i car en esas fechas. junto con las ideas de 
Muller de la esc uela c lásica y las de selección purificadora y 
las de Haldane del costo de la selección. decidió que la 
se lecció n ba lanceadora no podria explicar la gran cantidad de 
variacion genet i ca descrita por medios moleculares. Ello lo llevo 
a suger i r que l a aparente tasa constante de sub8titución 
mo lec ular podria deberse· 4 la interaccion ent r e l a deriva gen1ca 
y la mutac¡on. Da ésta for.a la selecciÓn natural solo actuaria 
como selección purificadora . Estae ideas, conocidas coao la 
"Teoria neutral de la evolución molecula r" fua ron pra •• ntadas en 
noviembre de 1967 en una reunión del Cenetice Club en Fukuoka y 
publicadas en un articulo COctO e n ~ al año siquiente. E~te 
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tyabajo gene YO una violenta controversia sobre l a relación entre 
l a gran cantidad d~ var i ación genética encontrada y la 
adaptacion. Esta lucha dominaria a la genética de poblaciones en 
l a d ecada de los a ños setenta: controversia de la cual 
apar~ntemente emergería Kimura victorioso ( Lewontln, 1985a). 

Ad emas de gran cantida d d e articulos sobre deriva génica, 
tamaño e fectiVO d e la pobl a ción y evolución molecular, destacan 
dentro de ld obra de Klmura el libro escrito junto con J . r. Crow 
(Crow y Kimu ra, 1970), el cual e9 UnO de 108 textos más 
i mporta nt ~s de geneti c a de poblaciones teórica y un libro 
publicado en 1971 j unto con Tomoko Otha que trata de varios 
ds pecto9 teori~os controvertidos que van desde la evolución 
molecular, hasta e l tamaño efectivo de las poblaciones. Su obra 
magna la consti tuye sin lugar a duda su libro de 1983, "'file 
neutral tbeory of molecular evolution" , donde sintetiza sus 
i deas y las eVidencias, tanto empiric as como teóricas, a favor y 
en cont r a de sus ideas en relación a la variación y evolución 
mol ecula r . 

Actua ) mente, las ideas iniciales de Kimura y la gran 
cant idad de datos C'm p iricos g enerados a partir de la biologia 
mol ecular, han determinado que la mayor parte de los trabajos de 
genetica de poblaciones teór ica se centren en el eatudio, 
interpetaClón y dn. ~ lsls de la evolución molecular (Hei, 1981: 
lIartl y Clark, 1989) . 

l.r . !. Si~temas genéticos c omple j os. 

Otra lined de investigación importante dentro de la teorla 
d e la genetica de poblaciones ha sido la del anál isis de 
~ arac teres con herencia compleja en la que i nteractuán muchos 
genes y el ambiente, conocida como genetica cuantitativa. La 
genetlca ~udn l ltat lva fue d e sa rrollada a partir de las ideas 
desc r itas por ~'lsher e n su articulo de 1918 y de algunas 
!:'.etodologi"s desarrolladas por ftb iomet ri stas ft ingleses de finales 
de l S iglo ~dSddo y comienzos de este ( Francis Galton, Ka r1 
"edr~on, """lter W!!ldon). Uno de los primero teXtos al respecto es 
e l de Mather ( 1949) Para una revisión de l a teo ria y 
metodologias d~ 1" genética cuant itati v a sugiero consultar el 
libro de f'ah:onE:r ( I!l8l ) . 

Llentro d e 1" 'Jenetica de poblaciones teori c a se ha tratado 
de dVdn z"r en ~l andl isis conjunto de varios 10ci a l mismo 
tIempo. c:on r.ldyor o me nor gra do de l i gamiento, problema que ha 
resu l tado extr~od l na r i amente comple j o. En este problema 
trilbil j "ron. ilunqlJe brevemente, tanto Haldane (19 49b: Haldane y 
WdddingtOtl , ¡:.J l ) . como Ki lllura (1 956: Kimura y Otha , 1971). 
Den tro de estE; ,l nea ha n trabajado muchos otros investigadores, 
e nt re los que des ta c a Richa rd r.evontin (1974, 1985a y b, para una 
revlsion rcc:iente del te~a ver Clegg, 1984 ) . Levontin en un 
prinCi p io lue alumno de T. Dobzansky y comen~ó haciendo traba j o 
experime nt31 en p r osoph ila . Ademas de 6US investigacIones sobre 
:> I :>temas qene tlcos comple jos, en 1966 publicó d08 articu las junto 
c on J.L. !!ubby ( Hubby y Levontin, 1966; Levontin y Hubby, 1966) 
que ceyolucion~ ron el traba jo empirico de qenetica de 
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pobl~ciones, al mostrar el potencial d. an61i.i. el.ctrotor~tico. 
de proteinas en geles. 

Par~ los lectores intere.ado. en aprender l~ teoria de 
genética de poblac iones, ad.~~e de laR obras c16.ica8 citada. 
anterio~ente , quisiera recomendar lo. textos de Rouqhqarden 
(19 79 ) , Hedrick (1983), Crow (1986), Y Kartl y Clark (1989) . 

"Ourant •• ucbo •• 60. l. 9.n.tloa d. poblaoion •• oon.tituyO 
una teoria podaro.a a in.an ... aat. rioa .irtual ... ta .ia dato • 
• atisfactorio •• obr. los oual •• trabajar. rua o~ una ooaplaja y 
e.quiaita .áquina para elaborar una .ataria priaa quilo na4i. habla 
explotado COD •• ito. oca.ional.anta, alqun azplorador 
inueual •• Dt. listo y afortunado e. a.ooatro ooa alVú_ 
afloraai.nto natural 4 •• inaral .uy rioo, y parta 4. ¡a 
.aquinaria Silo puao en .arcba para d .. oatrar a .ua fiador .. qua 
real •• nta funcionaba. paro la .ayor parta da 4ioba .aquinarla a. 
dejO an .ano. d. los inq.niaroa, aia.pra arrS91jndola, .i •• pr • 
•• jorandola, anticipándo.a al dia .n qua •• ria ll .. ada a 
funcionar a pleDo r .ndiat.anto" . Asi deacribe Lewontin (197~, pago 
176) a la situación de la qen.tica de poblaciones previa a 1966, 
c uando se c omenzaron a usar ~étodos ~oleculares para el an61isis 
de las poblac i ones naturales. Antes de esto se habia estado 
e labo rando la impresionante teoria mate.ática que discutimoa en 
el inc iao anteri o r , pero entre los primeros añoa de la década de 
los t reintas cuando se publicaron las obras centrales de Haldane, 
Fi sher y Wr i qht y finales de los añoa sesentas casi no se 
obtuvieron datos empiricoa de poblaciones naturales. En .sta 
sección rev i saremoa brevemente la historia de los estudios con 
poblaciones si l vestres de plantas. 

1. tI.a. Estudios pioneros, 

posiblemente podria~os conaiderar como el pri.er estudio de 
genétic a de po blaciones de plantas (o sea el primero en el que 
en una pob l ación silvestre se estimaron las frecuencias 
qe not l picas y a partir de éstas las frecuencias alélicas y se 
int e ntO i nterpretar a ambas en té~inos de 11109 diatintas tuerzas 
e volutivas ) al realizado por sterlinq Emerson en 1939 con los 
alel as de autoincompatibilidad de Oenothera organenlia . Esta 
e s pecie se encuentra en las .ontañas Organo al aur de Nuevo 
Méx ico, y el numero total de individuos de esta especie era 
cercano a 500 i ndiv iduos distr ibuidos en varias subpoblaciones. 
Hac i endo cruzas y obaervando el crecimiento del tubo polinico, 
Emerson encontró 34 diferentes alelos de incoapatibilidad en una 
~uestra de aOlo 134 plantas. En una poblaciOn de este tipo 
cualqu ier nuevo mutante para los a leloa de autoinco.patibilidad 
podrla aumentar de trecuencia en 1110 población, al poder 
potencialmente fertilizar a toda a laa otraa plantas . Si n eabarqo 
el pequeño tamaño de la población haria importante a la deriva 
qénica, la cual causaria que se perdieran aleloa. s. wright 
(1939) re-analizó esto. datos, cpncluyendo que la •• jor torsa de 
explicar estos altos niveles de variación 'serla considerando que 
las distintas subpoblacionea de esta especie pre.entaban poco 
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fluJo qenico entre ellcls y que por lo tdl1tO !o s .j",tas dpayabcln su 
modelo de los equilib r ios cambiclntes. 

Sin embarqo, generalmente se considera que el primer trabajo 
de qeneti ca de poblaciones en plantas (S. K. Jain, com o p~rs., 
Stebbin!l, 1979) fue el realizado por Cclrl I::pling, Dobzhansky, 
Wright y otros colaboradores (Epling y Dobzhansky, 1942; wright, 
1941a y b, 1978; Eplinq, t.e..,is y Ball, 1960) con la planta anual 
del desierto Linantbus parrvae (polemoniaceclc ) que presenta un 
polimorfismo en el color de las flores, existiendo individuos con 
flores azules y otros con flores blancas. En la p rlmavera de 
1941 Epling viajaba par la ca rretera que cruza el desierto del 
Mojave y encontro que ademas de haber una gran floracion, existia 
un polimorfismo en el color de las flores, y que ldS poblaciones 
de est a planta se extendian por mas de 80 mi ll as. Despues de 
comentarlo con su co lega Dobzhansxy, muestreo j unto con sus 
alumnos, las propociones de flo res a 10 largo de las carreteras 
que c rUZan el desierto del /'Iojave. Cada media milla S1 eICist1<,n 
plantas de esta especie se hacian 4 conteos de 100 individuos 
cada uno, separados ~50 pies entre si y en angul a recto a la 
carretera. Aunque no fu e sino hclsta 1962 que se conOCLO el 
mecanismo de herenc ia del color de las flores (Provine, 1986), 
ellos supusieron distintos posibles patrones de herenCLa y en los 
articulas de 1942 y 19 43 llegaron a l a conclusión de que la 
deriva génica, dct lla ndo segun el modelo del "aislamiento por 
d~stancia" era Id tuer~a evolutiva que habla generado las 
diferencias en l as frecuencias alélicas de los genes q ue 
determinan los co l ores de las flores a lo l argo del desier to, con 
ca:nbi 05 de co lonias "puras " de un color a otro en menos de 150m 

l.¡I.b. Pri.¡nula vulgaris 

Otro t r abajo inicial importante en relacion d la genetica de 
poblaciones fu e el realizado por Crosby (l9 40, 1949, 1959, 1960) 
con la planta heterost!1 ka Primyla vylgarl!> (Primulaceae ). Como 
en la mayoria de las plantas heterostilicas , en esta especie los 
individuos "thrum" (flo res con estilo corto/ante ra s largas) se 
comportan como he teroclqas Ss y las plantas "pin" (f lores con 
estil o la rgo/a n teras co rtas) como homocigas ss y es imposible la 
autotertil iz a c lon y la t'ertilizacion entre Individuos de un 
mis:r.o mor fa. Sin embargo en esta espeCle e x iste un a l el o que 
produce plantas homostilicas que se puede n autopalinizar. En l a s 
poblaciones donde no e xis te el alelo homostili co los otros dos 
martas generalmente se encuentran en proporciones iguales. En 
alg unas poblaCiones sin e mbargo la proporcion de Individuos 
homostilicos llega a ser muy grande . En Somerset, Inglaterra, 
Crosby (1949) reportO 46B individuos homostilicos, 145 pins y 
15 thrums. considerdnd o que el gene homost11ico tendrla ventaja 
al poder autopollnlzilrse y polinizar a los otros mort-os, pero 
que la autopo lin l~acion podria generar d epres ion endogamica, 
Crosby realizo una s er i e . de simulaciones en cOll'lputadora (1960), 
realmente pionera~ dentro de l a genetlca de poblaciones, y llega 
d (recuencid:> en el equilibri o similares a las el1contrada~ en 
estas poblaciones silv~s tre:>. 



1.tt.c . Plantas y metlll e s pesados 

Un grupo de estud i os rel evantes son l os realltados en 
plllntas resist e ntes a l os metales pesados por A. D. Bradshav y su 
q rupo de investigadore s en la Univers i dad de Li verpoo l, Reino 
Un ido desde principios de la década de los sesenta . En gran 
cantidad de plantas , principa l mente gramineas, se han encontrado 
genotipos r eslst ente s a metales pesados. Est08 metales 
generalmente ~on ~uy abu ndantes como desechos en los alrededo res 
de las mi nas. As i se puede determinar en una población la 
p r oporción de individuos resistentes a los metales pesados con 
métodos experimentales, estimar los coe fic iente. de se lección y 
los ef ec tos de la mig ración y estudiar la genéti c a de l a 
res istenc ia . Una buena revisión de sus traba jos y métodos puede 
encontrarse e n Bradshaw y Mc~eill y (1981 ). Dentro de las 
especies estudiadas en relación a este probl ema se e ncuentran 
los pastos Ag~ ~. AL ,toloniC,ra, A. tenuia , 
AD~~~m 9~QLAtum, fes t uca ~, Oeschampsia ca eagitQs~ , y 
p l antas de otras familias como Pla ntago lanceolata , Rumex 
ªg'_tos~ !ti.g\~ gu;;~ y ill.i.n.t vulgari.§. ( 8radsha .... y 
Mc Ne i lly. 1<¡81; Endl(! r. 1986). Estos estud ios const ituyen un 
con j unto muy i nterp ·· i'lnte de t.raba jos , de gran importancia 
teó r ica y pr actica que demos traron que la selección natural 
podía ~ e r muy i ntensa e impo r ta nte en pOblac iones naturales de 
plantas y que pod i a q~nerar c ambios en l a estruc t ura genética de 
l a pob l ación t. i r>mpos muy co rtos (End l er , 1986). El principa l 
prob l ema de es t.e j uego de datos es que, en general, la 
res i stenc ia 11 l os me t ales pesados presenta herenc ia 
CUi'lnt.it"t i va. por lo que s e COmpli c a la ap lica ción de la teot"ia 
oc Ji'I q(> n~tj ca de pobl~ciones. 

l.¡I.d. C i a noq~ne!;is 

'Ji'lr i os qr.upos de ni'lturalistas han estudi ado e l poliMorfismo 
en la ci anoqénesis de dos pl antas: ~ corn icu lus (Jones, 1962; 
Cr'l .... ro rd-Si<Jebo tham. 1972 : Ellis et al 1977; COmpton , e t al 1983) 
y IIl1Q~~ ~~ns I Dada y. 1954; Angseesing y Angseesinq, 197) ; 
Di r lo y Ha rper 1982 ) . En ambas especies la producc ión de 
c ompuestos cianoqénicos esta determinada de manera mendel ia na por 
dos l oci . Se ha e ncontrado que, en términos gene ra les, las fo rmas 
c l a noqeni cas son menos consumidas por herbívoros, especialmente 
mo luscos terrestres. La producción de estos compuestos s i n 
cMb.H gO impl i c ,", costos ecológicos (Endler, 1986). 

I.Il.e. La escuela de Davis 

Por ult imo dentro de los grupos de qenetistas de poblacione s 
de pl antas f o rmados antes del uso general i zado de la técn icas de 
e l ectroforesis debemOS destacar al de la Unive rsidad de 
californ i a en Davis. lidereado po r el Dr. Robert w. Alla r d . Esta 
grupo, a diferencia de ot r os formados por naturalistas, estaba 
consti t uida por genet ls t as. El método de Allard consisti ó en 
analizar, en pob l aciones s ilvestres de plantas cultivadas o 
empa r e ntadas a e l l as, u na serie de caracteres con herencia 
mendeliana. dete~ i nad os por un l ocus con pocos a lelos, coao e l 
c olo r o la morfo l ogia de ciertas estructuras. Una revisión que 
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~uest r~ el tipo de trabajo que desarrollaban y au extraordinario 
mdnejo de la genética teórica e. la de Allard, Ja1n y Workman 
(1968). otro i nvestigador muy importante de •• ta escuela es S. 
K . .] d i n, quien publicó varios trabajos con dos especies de 
qr~mlnedS, AvenE ~ y ~ barbata de 108 que analizaron M6s 
de 100 pobl~ciones para 4 loci (Jein y Marshall, 1961: Marshall 
y J ain 1969). Sin emb~rqo e s te grupo cobrO un~ importancia 
central en la genética de poblaciones a partir de 1910 cuando 
comen1.aron a pUblicar trabajos de genética usando electrotoresis 
de proteinas. 

1.lr.f. Electro foresis 

El primer trabajo publicado de alozlma. en plantas fue el 
real izad o por el fitoquimico R. Scogin en 1969 en el que reportó 
la variación genética en 5 loei para tres especie. del 9.n8rO de 
leguminosas ªª1ltJJtl~ . Al año siguiente Marshall y AIIard de la 
Univers id~d de Cal ifo rnia en Oavis publicaron dos atticulos sobre 
l~ v~riación genética de ~ ~ y ~. barbata. En estos 
trab.'jos co rreli'l cioni'lbi'ln l a variación electroforética con la 
descr ita por l os m~rc3dores morfológicos, y la comparaban con la 
e ~pe r~di'l segun sus sistemas de apareamiento, sugiriendo que la 
selección natural " yudaba a mantener la varil!lción. Rapidalllente, 
otros alum nos de AIlard comenzaron a publicar otros estudios, 
1 cst ~ cando ~ J traba jo de algunos de ellos como el de K. Clegg 
sobre sel ección natural y siste~as de apareamiento, 
fundi'lr.lcntalmente en hvena barbato (Clegg, 1912: "llard et al ., 
1'17 ' : Alla rd f't al "' 1977: Clegg y "llard, 1972, 197]: Clegg, et 
al., 1'J7<l); el de A.L. Kahler en los sistellas reproductivolI de la 
Cllbada , K~h l er et i'l 1~ 1975: Allard et al~ 1977), los de A.H.O. 
Srown en relación a la estimaciOn de la tasa de polinización 
,: ru7.~d~ en el ma iz y ot ras espec i es (Brown y Allard, 1970; Brolo'J\ 
<::>t al ., \ 97 4 ; Bro .... n et aL, 1975): el de J.L.Halllrick entre la 
r~l~ción de los ca racte res cuantitativos y las alozillas en ~ 
bi'l rb¡l;,ta ff!;¡ mr. ick y Allard, 1972, 1975); el deS3rrollo de 
:!l q"ritmos multiloci para la determinación de la tasa de 
polini1..1ciÓ n cru7.ad a por O.V . Shalol (Sha .... y "llard, 1981; Shalol et 
di., \'l81): el estudio de las correlaciones entre laa variables 
ambient ~les y los genotipos de Avena barbata y h. ~ (Pi ñero, 
191121 • 

As i mismo, ~n oavis, Jain continuó produciendo gran cantidad 
de articulas, desde revisiones (1915) e investigaciones teóricas 
(Ri t land y J ain, 1981) , hasta trabajos empiricos usando 
marc ad o res morfológicos y electroforéticos (Jain y Rai, 1914; 
J ~in, 19711) También en [}avis, desde 1973 L.D. Gottlieb 
comenzó a publ icar u na serie de trabajos con éntasis en 
p r Obl ema s de espec i aciOn y su relaciÓn a la genética d. 
pobli'lciones con los géneros StephADomeria y Clarkla {Gottlleb, 
197 4, 1975, !98 1 : Roose y Gottlieb, 1980). 

Otro grupo que com.n~Ó 8 trabajar desde principios de los 
a ~os 70 's es el a s ociado a D. Levin, distinguiéndose por el 
énfasis que le han dado a la demogratia y a la polinización. 
Dentro de sus trabajos destacan los realizado. con plantas del 
qénero Ehl2! ( Levin y Kerster 1968: Levin, 19", 1918), el 
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trabajo clásico ae B. A. Schaal con la planta Llatris 
cylindracea que representa la primera aplicaci ón de los 
estadisticos P de Wright 4 poblacion •• da plantaa (Schaal, 1974, 
1975; Schaal y Levin , 1976) Y vario. traba jos con Oenotbera 
(Levin 1975; Levin et al., 1979; Ellstrand y Levin, 1980). 

1.11.g. Genetica de poblaciones de arbolea de c1ima8 templadoa. 

Dos grupos de árboles de importancia comercial han sido 
relativamente bien estudiados en su genética de poblaciones. Por 
una parte tenemos el de laa coniferaa , que han aido 
principalmente estudiadas por el grupo de Colorado, del que 
for.an parte J.8.Mitton (Grant y Nitton, 1977; Mitton et al., 
1977, 1981: Nitton y Grant, 1980, 1984; Nitton, 1983: Farria: y 
"itton, 1984) y Y.B. Linhart (Linhart et al . , 1981; Linhart y 
Mitton, 1985), y por el grupo de Berkaley, donde destaca F . T. 
Ledig (Guries y Ledig, 1981; Ledig Y Conkle, 1983; Ledig et al., 
1981; Ledig, 198 6: Bush et al., 1987). El otro grupo da árbol •• 
relativalllente bien conocido e. el d. los eucaliptos de cliJllollos. 
templados (Brown et aL, 1975, 1985; Phil1ips y Brown, 1977; 
Hooper y Horan, 1981; fripp, 1982: Horan y Hooper , 1983: Yeh et 
al., 1983; frlpp st al . , 1987; Ada_ , 1989). 

Otros grupos de arboles de climas templados han sido mucho 
menos estudiados (Hamrick, 1983), yen la única palma en la que 
se ha publicado un estudio de genética de poblaciones es en la 
p~l~~ del desierto de Sonora Wasbingtonia tilifera, en varias 
poblaciones de Caliiornia en l as que se encontraron muy bajos 
niveles de variación genética y ~uy poca diferenciación 
gaografica (MCClenaghan y Beucha~p, 1986). 

l .II.h. Genetica de plantas tropicales 

Las plantas que habitan laa selvae tropicales han sido mucho 
menos estudiadas, a pesar del gran i nterés que e~iste en estudiar 
su biologia y su conservaci6n desde finales de los años 
sesenta. El primer trabajo es un reporte preliminar por Gan et al. 
(1977, 1981) de elevados niveles de variación genética en dos 
especies de dipterocarpaceas en Halasla. Post e riormente el grupo 
de B. Schaal publica estudios para especies de dos generos de 
plantas, CBuloesi a por Hunziker y SChaal, 198]; y arbustos del 
genero Lishianthus, Sytsma y Schaa l, 1985) cen un é nfasis 
sistematico, reportando que ambos generas presentan bajos niveles 
de variacion genética. Hamrick y colaboradores han estudiado la 
va r iación y la estructura genética sn varias especies de 
árboles tropicales. En tér.ino. generales encuent r an altos 
niveles de variación genetica y poca diferenciación geográfica 
(Hamrick y Loveless, 1986; Lovelesa y HAmrick, 1987; HA!IIrick, 
1987). Bajos niveles de variación y direrencación genética se 
han encontrado en tres especies arbustivas del género ~ 
(He)'\rlood y fleming, 198'6). El grupo de K. Bawa ha trabajado con 
la estructura genética y sistemas reproductivos en dos especies 
de árbo les, Phitecellobiy. pedicellare (O' Hallay y Bawa , 1987) 
y Be rt ho l letia excelsa (Buckley eC al. , 1988: O' Halley et aL, 
1988), para los que reportolloo altas tasas de polin ización 
cruzada. Podemos !IIencionar también los trabajos con varias 
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pspecies de ~ trop ical es de Moran et al (1989a y b) , ta~ 

q\ie presentan, en términos generales, elevada variación qenllitica 
y alt~ s ta sas de polinización cruzada. 

1. 1I.i . Objetivos y apllcacionea la genética de poblacion •• 

El obietlvo central de l a genética de poblacionae ea 
entender cómo se l leva a cabo el proceao de la adaptac ión 
biológica o mic r oevo1ución (Dobzhansky , 1937 , 1975: Templeton, 
\ 982; Eguiarte. 1986; Hartl y Cl ark., 19a9), ade.á. ayuda a 
e nte nder al proceso de l a especiac i ón, (Dobzhasnk.y et al. 1971: 
Hedri ck, 198 3; flartl y Clark, 1989) y aporta la t eoría y la 
ev idencia p~ra muchos ana lisia de reconstrucción tiloqenétic a 
(Gottlicb . 1<)74: "imura , 1983 ; Richardson et al, 1986; Nel, 1987: 
Piñe r o y f:guii'lrte, 1988). 

La qenétic a de poblaciones puede ser una importante 
herramient.l dentro de l a bioloqia de l a conservaci6n , al 
propone r. ~ntre otras cosas, métodos de colectas d e ger.oplaa.a 
que maXimlCl'!n l a v;,riaci6n genéti c lI, el diseño de proqra.lIs de 
cruzas en zoo lógicos y ja rdines botáni cos de tlll toraa que se 
minimice el i mpacto de l a depres i6n endogámica . o la 
determinación del ta maño m1nimo aconsejsble de reaervll8 y árell8 
proteqid.) s y el tMnejo de éstas, por ejemplo en ténninos de 
au~en~~r o no el flujo génico entre distinta. poblllciones 
(Franklin, 19 60; frankel y Soulé. 1981; Brown y Clegg, 1981: 
Schon"",~ld-Co)( et <'11., 1983; Templeton y Reael , 1981: Ledig, 1986. 
La nd~ y Bi!.rro"'cl ollgh, 1987: Si",berlof t' . 1988: Eq-uiarte y Piñero, 
1')90) . 

l. r n.Ob j etivo s de eeta t •• i.l 

~) f:~tudiar l a variación electro(or@t ica de ~ pexicanug en la 
f~t;,r ión de nioloqi~ Tropical Los Tuxtlas. Veracruz y describ i rla 
c r-n indice~ como l i!. proporci6n de loci pollmOr f lcoa y la 
hpt~roci~osi s esperada . 

b) Describi r la estructura genétic lI de la poblaci6n por medio ele 
los estadlsticos r de Wriqht (1951, 1965), e i nterpretarlos. 

cl Compi!.rar las evaluaciones de las fuerzas microevo lutivaa: 
endoqamia. deriva génica, migración y se lecci6n natural: 
i n!er id as tanto a partir de los estadist icoa P camo con 
estlmacion('s obtenidas independientement e como son: 

-Datos demoqraficos, que ayudan a obtener estimaelores ele la 
deriva qenica y 1 ... selección na t ural . 

-Genéticos (con datos de la tasa de polinización cruzada (tI, y 
de genes raros que que aportan dlltos aobre el tlujo qénico ) . 

-Bioloqia floral, que ayuda a entender el flu j o qénico, la 
endogami.., y la .deriva qénica. 

-Dispers ión de polen y semil l as, ' que llportan dllto. sobre la. 
causas de l a endogamia y la deriva q@nica. 
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d) Con todos l os d~tos ant8riores, comparar la posible intenel~a~ 
de l~ deriva qénic~ y determinar cuando un proceso evolutivo 
esta r! a de terminado fundamental.ente por la ael.ción natural o 
por l a deriva qén ica , asi co.o sugerir posibles •• tetegias para 
~I manejo y conserv~ c i6n de la variación genética en •• ta y otra. 
e r,pccies trop ica les. 
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Capitulo d011 El litio y la biatori. natural ~. IJtroptrrgl· 
IIIB.ica,,\!!!. 

2.r. Bl sitio ' da astu~iol La I.taoión ~e .10109t. fTopt •• 1 Loa 
Tu.tlaa, veracrus: . 

La es taci6n de BiolO9ia Tropical Los TUxtlaa, del Inatituto 
de Bioloqia de la unive rs idad Nacional Autóno.a da M6xico , ti.n. 
un á~ea de 700 ha y s e encuent ra en le aiarra de Loa TUxtlaa, 
Ve ~acru t, México , ent re 105 lIIeridianoa 95' 04' Y 95 ' 09' lonqitud 
oeste y los pa~alelos 18' 34' Y 18' 16' latitud norte. Su 
altitud sob ~e el ni vel del mar va de loa 150 a loa 530 • (Lot~ 

Helqueras. 1976). 

La sie~ra de Los Tuxtl •• interrumpa la planici. cOltara del 
Go lfo de México en diracci6n SE a NW. E. d. orig.n YOlcinico y 
data de l Terciario a l Pllo-Plailtoceno. El punto a'. alto d. 1. 
sierra es el volcán de San Martin, con una altitud 'da 1700 _, al 
cual prese ntó su uLti ma erupci6n en 1793 (Bonqerl et aL, 1988). 

El substrato consiste tunda.entallllente de roca. 19nea. 
(pr incipalmente basalto y a ndesita) .etclado. con caniza 
volcánica . Los suelos derivados de .stos Matarial.a pr •• entan 
perf iLes poco desarol lados y gran cantidad de . ateria orq'nica 
En general los suelos de la regi6n son litosol •• en la. parte. de 
mayor pendiente y reqosoles y andosoles tropicales e n el reato 
(ehizón , 19~4 ) . Su pH var ia entre neutro y l igera.ente Acido, y 
son muy r t COS e n N, P Y K (80nger8 et ~L, 1988). 

El cliro~ ~n la regi6n es cal ido humedo, con una .edia de 
tempe~atura de unos 25 ' C y una prec i pitación sedia anual de 
4600 mm . fstos datos fueron obten i dos en la estación 
meteorolóqica de Coyame, situada a unoa 15 ka de la Estación Lo. 
Tuxtlas. Datos de varios años tomados en Loa Tuxtla. augieren 
que s e pueden usar los datos de l a e s taci6n de Coya .. con cierta 
conf i an za (Rongers et al~ 1988) , El mes mas caliente ea .ayo con 
una temperatura m~xima promedio de 32.8' C y el 111 •• mAl trio es 
enero, con una temperatura minima promedio de 16.4' C. Existe 
una temporada ~el a tivamente seca de marzo a mayo y una 
tcmpo r a d~ de l l uvi as entre j unio y octubre, donde l lueve 
~lredndo~ del bO\ del total de la precipitaci6n anual. Los 
"no r tes " ~[e(:tan p~incipalmente a la ~eqi6n entre dicieabre y 
f~brero. y presentan vientos que llegan hasta a 10. 100ka¡hr y 
pllf:ldcn r educir l a temperatura hasta a 10' C por cortos periódos. 
' r ~ mbi"'l'l traen II s oc i <'ldas fuertes lluvia. que pueden contribuir 
c a n has t a el )0 \ del total de la precipitaci6n anual (80nger. 
et _11 . , 1988). 

La veqetllcion de la mayor parte de la .ltaciOn es Selva Alta 
Perenni f oLia (§e ns,J! Miranda y Hernandez-X" 1963). La altura 
pro~edio del dosel va ria de entre 3D a 35 aetro., con alquno. 
jrboles que alcanzan l os 40 m. s e han reportado 210 especie. 
distintas de a r boles en la Estaci6n (Iba rra, 1985). Por .j~plo 
en un a hectá rea es tud i ada po r Bongers et ~1.(1988) encontraron 
292 especies de plantas, i ncluyendo liana., epi tita., harbacea., 
a~bustos y árboles, s iendo las fa.ilias mal abundantel ,. 



Legumi nos~e, Mora cea~, Rubiaceae y Lauraceae. En total 1& 
cobertura vegetal, s1 n contar l i anas y epi titas rué del 365\. La 
cOl'lun i dad s e c ilracter h;a por la dominancia en el estrato bajo de 
la pil l na ~~~[ycarYMm mexicanum, de Pseudolmedia oxypbyllaria en 
el os tra t o intermedio y de Nectandra arnbigcnoa en el alto. Otras 
esp~ ci es c ara c terlst i c as del estrato bajo son varias palmas, como 
Qli!J!Ig~ ~, Y r ubUceu como faumea occidentalh y 
algunils ~ spe c i~s del géne ro ~~. Entre los árboles del 
es trato medio y superior (que en realidad no torman estratos 
re~les y lo b ien diferenc i ados, ver Popma et al., 19S5) destacan 
también ~.Q§.im.!,! 1!l a licastrum, Pou l 9fi!oia ~, ampta le. oleitera, 
Pte~CarpU2 L9htii , ~ megalaotha , Sooodia9 radlko!eri, etc. 
Comparoind o l " con ot r", s s elvas troplcllles, la selva de Los 
Tux t l as prespnt~ baja diversidad y densidad de Arboles (80ngers 
'!t 11 1, ¡ 'lIl 9. ). 

La tasa de renovaciOn de la vegetación, detinida ca.o el 
tiempo promedi o entre la formación de dos c laroa eh un mismo 
s i ti o ( turnover rat.) ha sido est i mado por Martinez -Ramos y 
Al ·.'~rc7.-Auy l! "" (l Q IJ6). Piñero et al. (1986 ) y Mart{nez-RamoB et 
~l. ( 1 9 '1";", ) d I:! 4 7 , 45 años en 5 hec táreas y por 80ngers et al. 
( 19I1S) de n g a.ños en I hectárea. 

2 . [1 . La e~p&ci. 0& estudio: A.troea[TU! .a.leabu. Ll.ba . 

As~a.D'.YEl me x i ca nYII! es una palma de la tribu cocoeae, 
s ubfa mi l La Arceo i dei'le (Oranst i eld y Uhl. 199.6). A. mexicanuDl es 
d i pl o id"l y ~ u numero c romosOnll CO es n .. 15, (Read , 1966 ) como 
otr i'l S p .,I ~ ", :; bac troideas espinosas, aunque la mayo r pa r te de las 
"' sp+:>cie.<; de 1 ... t ribu Cocoe"e presentan una n _ 16 . 

El , é ner o A~~ aparentemente se originO en la cuenca 
de l Amil~ona " , y "'parnce en el registro fósi l de hace unos l5 
mi I lo nes de M\OS IS"'ythe . I<lS9). f.n particular b.. mexicanulll se 
d l !' tnbu ye de ,-;de l ·, part e este y norte de l a Sierra de Zongolica, 
V"' r .l c ruz . a 1."\ c osta dp.l Atlánt i co de Honduras (Vite , 1985). En 
c e nt r oa meri ca parec e ser reemplazado por otras especies del mismo 
1~nero . c omo b. co nfertum en Costa Rica (Vite, 1985) y por ~ 
stªndleyanu~ y A. ~~~ en Pi'lnamá (Smyt he (1989), aunque este 
.l lltor suqi ere que b.. mex.i c~ nu lII y A. iU.AtJ.u!I poddan ser en 
r e .ll idad la mi !"' ma e s pec ie). 

~~ mexi~ vive básicamente en la Selva tropical 
p~ r e nni fol i a. Puede e x i st i r en suelos der i vados de lutitas y 
",reniscas en Oaxa c a, en suelos calcAreos como en el norte de 
Ch i apas , e n mi'lrqi'l s profundas y arci l losas como en la selva 
La c andona, e n Chiapas, o en suelo derivado de r ocas 19nea. 
extrus i vas, como en Los Tuxtlaa (Pi liero et a.L, 1977: Vite , 199.5). 
Se le puede e ncontrar entre loa 100 y 900 m.s.n.m, y con 
pr ec ip i ta c i ones anu a les de 2000 a 5000 mm, y entre loa lS' a los 
2 ~' C de tempe~atura promedio a.nual, por lo que se puede deci~ 
que s ~ e nc uentra en climas c Al idos húmedos y semlca1idos humedos 
(Vite, 199.5). 

AstrocaryuM mexica Dum es un~ pla.nta monóica, a.unque pr.senta 
l as fl o res femeninas y masculinas en la misma i nflorescencia. 
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Sus troncos son solitarios y nunca se propaga vegetativamente. 
Los troncos están ~rmados de espinas largas y aplanadas. 
Alcanza a lturas máximas de unos 8 m pero los individuos 
r~productivo5 generalmente miden entre 2 y 6 m. 

El tronco es apare nte e n plantas con más de 1 años de edad, 
y muestra las cicatrices de laa ho j as caldas, bordeada. d e dos 
hileras de espinas agudas y a p lanadas, negras, de J a 5 CM de 
largo. El diámetro de los troncos varia entre 4 y 1 c m a la 
altura del pec ho. 

El sIstema rad icular es más bien somero y está compuesto de 
una sola raíz que penetra unos 50 cm en e l suelo y numerosas 
raices adventicias, que corren más o menos pa ralelas a la 
su perficie del sue lo a profundidades entre 10 y 50 cm. 

Las hojas cambian de forma s eq\in la edad del individuo. En 
las plántulas mide de 4 a 60 c m de la rgo y son bifi'das. 
Gradual me nte se comi enza a p r oducir hojas cada vez más grandes y 
de morfología i ntermedia entre bU ida y pInnatifida. En los 
Individuos reproductivos se presentan hojas simét r icame nte 
pinnati fida s que terminan en un par de pinnas más anchas y 
cortas. Los tamanos de estas hoj a s van desde 1. 0 m de largo por 
0.5 de a ncho a 3. 0 por 1.4 m. Los peciólos de las hojas son 
robustos en l a parte baja, e nva inan por completo al tronco. La 
p~rte dor s~l d~l peciolo presenta muchas espinas agudas y 
r ~dondead(ls qu(' se vuelve n muy densas hacia l a base del mismo 
(f>incro et ,11., 1')11) . 

Se han considcrardo plántul"s o infantiles a los individuos 
con 4 a 5 hO J,lS bi r idas, c on una edad de menos d e 1 anos. Los 
individuos juveniles desd e que comienzan a presentar hojas 
pinn~tiridas h"st~ que comienzan a presentar tronco, con unos 14 
~ 18 años de ed~d. Los individuos adultos inmadu r os los que 
presentan tronco pero todavia no se reproducen, y los adultos 
maduro s l o~ que se comi enzan a reproducir, co n una edad entre 25 
a )1') anos. 

La producción de hojas y el crec i miento del tronco esta n 
Intlmamente rel~ c ionados, dado que el tronco crece al ir 
" ur:tent~ndo el nu mer o de c icatrices foliares. Se ha estimado para 
l~s p lA ntulas una producciOn 1.34 hojas al ano ( Pinero et al, 
1911), en i ndividuos j uven ile s de 1.64 ... 0 . 48 D.E. hojas al año, 
~n 'ldultos i nmaduros de 2.08 "' 0.11 Y en adultos maduros de 2.42 
- 0 .55 (Pinero et al, 1986). Ya que la altura y el número de 
c icatri c es f oliareas se co rrelacionan, conociendo una u o tra se 
s e puede estiMar la ed~d de una palm~ (Sarukh an, 1918 ). 

Las esperanzas de vida para hojas de distintas edades fueron 
estudiadas Pinero et al. (1986) quienes posteriormente estimaron 
sus fecundidades en términos de hojas nu evas por hojas existente 
por año pa r a cada una de l as edades. Las fecundidades las 
cal cularon usando el contenido de nitrOgeno como un indicador 
de su tasa f otosintéticil. La c urva de sobrevivencia de las hojas 
es del tipo 1 de Deevey y las fecundidades y las esperanzas de 
vida decrecen con la edad de la hoja. 
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En la selva de Los Tuxtlaa su !enoloqia las yemas de las 
intlo~escencias se torman desde junio y aqosto, y las 
inflorescenc ias se desarollan entre fin •• de febrero y marzo del 
proxilllo año (Piñero et al, 1977: Vite, 1985). La floración sucede 
entre finaies de marzo y principios de mayo. Las naj as son 
producidas principalmente después de la temporada de lluviae . 
(entre julio y diciembre; Pi~ero et a l. 1977). Los frutos maduran 
y comienzan a caer al suelo a partir de aqosto y septiembre . Los 
frutos tardan entre cinco meses y un poco ma8 de un a~o en 
germinar (Vite, 1985). 

La palma es monóica, y presenta las flores fe~eninas y 
masculinas en la ~isma i nflorescencia. Un adulto reproductivo en 
un año dado presenta entre O y 5 i nf lorescencias. Estas 
inflorescenc i as son axilares, y esta n protegidas por una gruesa 
bractea peduncular de unos 30 cm de largo , cubierta por finas 
espinas. Esta se abre abaxialmente por una sutura longitudinal . 
Las flores son co lor blanco c remoso y olor ligeramente dul ce, 
son unisexuales , y en cada raqu i la se presentan sólo fl ores 
masculinas, con una flor femenina en la base de cada raquila. En 
promedio en una In floresc enci a s e encuentran 4885 ~ 1452 DE 
(n- 21) flores m<lsculinas y 27.8 + 11. 0 fl o res femeninas (n-21) 
(Surquez et a l., 1987). - . 

Las i nfloresce nc ias son protoginicas. Se abren a las 5 de 
la ~añana y pe r~anecen receptivas unas 15 horas. las anteras 
comi enzan a abrir a l r ededo r de las 20.00 hrs . El polen presenta 
su maXlma vi abilidad e l di a siguientes a las 05.00 hrs . E5ta 
separacion temporal entre las funci one$ masculinas y femeninas en 
una in tlorescencia , y la ba j a probabilidad de que en una misma 
planta se encue nt ren dos inf l oresc encias en etapas 
complementarias al mismo tiempo reducen muc ho las pos i bil i dades 
de autopol inizaci.on (Surquez et al., 198 7) . 

Los polinizadores mas i mportantes son escaraba jos de varias 
~ specics y diversos tamaños. Otros animales tamb ie n visitan las 
lntl o¡·esce ncias. pero se considera n ladrones de polen (ahejas), 
nerbivoros (grillos) o depredadores de otros vi s itante s (aves) 
(Surquez ct a l .. 1987). 

Polinizaciones cont r oladas muestran que nunca se producen 
trutos por apomi xia o por autopo lin izac ion en ausencia de 
vlsit llontcs . LdS autopoliniz llociones mllonua les produjeron 
~ ignlficat. ivamente Plenos frutos (2 1.72\) que ld.S polini zacione s 
uruzadas (117.29\) o l a s polin i zac iones nat.urales (85 . 32\) 
( Bu rquez et al, 1987). En general , en polinizaciones naturales, 
~ ntre el 60 y el 85 t de ld.s tlores fe meni nas producen fr utos 
(!:i d. ruk..han , 19110; Burquez et al. 1987). La tasa da aborci 6n de 
semilld.s es simil d. r entre plan ta5 de distintos tamaños (P iñero y 
Sa rukhan, 1982). y s e ha . 5ugerido que la aborcien se produce po r 
falta de e spacio en el e j e de la inflore5cenia, que a su vez 
i mpide, por r az ones puramente mecanicas, el de8a~rollo de todos 
l os frutos (Saru k..han , 1980). 

Los f rut os solo t i enen una semilla y miden entre ) y 4 cm de 
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largo y unos 2 . 5 cm de di~metro, su peso s e c o es de unos J g ramos 
y est~n dens~mente cubiertos de eapinas. En Los Tuxt lae, una 
infrutescenci~ presenta en promedio 23.21 ~ 8. 84 frutos (n- 24, 
Burquez et ~l, 1981), Y en promedio se producen en una hectarea 
unos l lJSO frutos por ~ño . 

Las semillas tienen una viabilidad en promedio del 94 ~ 
(Sarukhdn, 1980). la disper sión de l as semillas es primariamente 
por g r~vedad. Una gran proporción de las semillas s on depredadas 
antes de la dispersion por ardillas del genero Sc iurui (~ 
aurogaster ayrogaste ( y ~ ~ daR&ii (Coatea-Estrada y 
I:::strada, 1"'86)) . Al suelo sólo llegan el 49 \ de l aa semi llas . De 
estas una gran propor ción son removidaa por vario. animale. , 
pri ncipalmente las ardillas antes citadas y otros roedor •• (cerca 
a e l 90\ de las semillas, Sarukhan (1 98 0» . El total de 
depredacion de s emill ds es entonces del 95 \. Considerando 
tambien la viabilldad de las semil las, s o lo germinan 4 .7 \ del 
total producido (Surukhan, 1980). ~ucho se ha disc utido la 
i mportancia de estos animales como dispersores s eCundarios (D. 
Piñ~ ro, R. D~rz o , V. Sanchez - Cordero coms. pers.). pero parece 
que solo una muy pequ~na fraccíon de estas semillas sobrevive de 
I d d~p redacion, ya que en su ~ayoria los depredadores las pelan 
al encontrarlas, ocasiona ndo que se sequen rapidamente y muera el 
embrión (S. Sinaca , D, Pinero, como pers.) . 

t:n los Si ti os de alta dens idad, los frutos en el suelo 
" pi>rent emente tienen una mayor probabilidad de no s er remov idos 
(32 \ ) que de los Sitios con dens idades mas ba j as (1\) (S aruk.han, 
I <i1il) • 

Lds pldnta s d~ A.mexicaoum alcanzan la edad a la primera 
reproducclon alrededor de los 22 anos. A part ir de esa edad 
pueden o no reproduc i r se cada a ño. La probabilidad pro~ed io de 
qu e un indviduo adulto s e reproduzca en un año es de O. Jl , pero 
ex is te vdri dclon entre si t ios y e ntre a ños. Aal , Piñero y 
Sa ru Khan (191:12) ~nc ontraron que solo el 9.1 \ del t.ot",l de l os 
Individuos adultos se reprodujo cada a ño durante cinco años 
sequIdos. Lu probaoI lidad de reproducción a umenta como función 
d~l tamaño (y por lo tanto de 1", edad ) de la pa lma, aunque en la s 
cateqor¡~$ mas q r undes lLeqa a estab ilizarse (Sa rukha n et al., 
1484 ) . sin cr.1ba r qo, ~l t.amaño solo explica alrededo r del 18\ de 
l a v<>rl"nza en l il t ccundIdad, el resto se puede deber a 
di ferencids de ml crosi tIo (lu z , nutrientes, vecinOIi) o 
dl terenc Ias q~ne tl cas. Esto oc", s i ona que la mayor parte de 108 
fru t os en un Si t.1 0 provcnqa de una porción de l a poblac ión; por 
ejemplo en S años el 22.7 \ de loa i ndividuos produj eron el 60\ 
de los frutos (Plñero y Sarukhán, 1982). 

t:n lndlviduo promedio adulto grande, de unos 120 años, tiene 
un peso seco total de alrededo r de SO kg (Sar ukhan, 1980), Y 
asiqna al s i stcr.1a radicula r e l S . S\ de su bi omasa, 1J.5\ a l 
tronco,y 46\ a l as hOJdS, dando un total de 65\ de la biomasa 
dsignada a las tu nclones veqetativas y dejando )5 \ a la 
rep roduccion, rep"rtidos en JO' a frutos "t 5\ a estructuras 
dl..!cesori<ls (Plnero el;; al, 1982). Confo rme las plantas i nician su 
r~producc¡ on, comlenzan a asignar mas bi omasa a l as ho j as. 



Ap~rentemente los individuos ~'s reproduetivos presentan una 
mayor mortalidad, lo que noa habla del costo de la reprodueci6n 
(Piñero et ~»., 198 2), ~unqua eaa interpretación ha .ido 
cues tionada por Horwitz y Sche.ska (1988). Tamhitn pareca ser 
que l os individuos reproductivos j6vene. que se reproducan .ucho 
c rec en menos que l os que no se reproducen (Sarukhán et al, 1984). 

Astroc aryurn rnexicanym es la planta más abunda nte de la 
estación LOs Tuxt l as. Las densidades de a. rnexicanum en Los 
Tuxt las var i a de entre 950 a 4350 individuos por ha incluyendo 
t anto p l antulas c omo ~dultos. En la hectárea estudiada por 
Bonqers et aL (1988), el 20. U de 108 individuos de lIIadio metro' o 
más de alto pertenecian a esta e.pecie . La distribuci6n espacial 
de l os indiv i duos es muy aqreqada en semillas y plántul •• , y pasa 
a ser casi aleatoria en los adultos (Sarukhán, 1980) . 

LOs datos de distribuci6n de tamaftos y de tasa. de 
c recimiento permiten construir curvas de sObrevivencia, que 
r esultan del tipo 111 de ceevey, que sugieren que laa .ayores 
mortalid~des s e r eq is tran en los pri~eros estadios, y 
p05 t e riorme nte l a mortalidad es muy baj~. Estos patron •• han sido 
conf i rmados con observaciones directas de la sobrevivencla, que 
d iscut i r:emos más adel ante. Para todos 108 estadioll se ha 
demostrado que l as pa lmas muertas tenian menos hojas que las 
v i vas (Sarukh a n et al .. 1984). Sin embargo, en adultos la 
princi pal c ausa de morta lidad (de aproximadamente 1/3 de las 
muertes) e s l a caída de arboles. De esta manera la esperanza de 
vida p~ ra A. ~~num es muy baja en los primeros años de vid~, 
para 'Jume ntar a llD máx i mo de unos 55 anos cuando tienen lO a 40 
a ños de ed ad, a part i r: de ese punto la esperanza de vida decrece 
line" lme nt e [Sa r: ukh á n, 1980). 

Us ando l a s p r obabilidades de sobrevivienci~ y reproducción 
obt e n idas du r a nt e 7 años para seis sitios permanentes, Piñero et 
a l (1 984) , e s tim~ron la tasa f i nita de incremento la.bda usando 
una ma t r iz de trans ic ión de Lefkovitch. Obtuvieron una lambd~ 
pr:omedio de 1 . 0046 , que un análisis posterior demostró no era 
s iqn i fi c ativa mente distinta a 1 (Piñero et al., 1986): la 
pobl a c ión s e ma nti e ne constante, sin au~entar o disminuir en el 
nume ro de i ndi v iduos. Por otra parte, un analisis de 
s ens ib ilidad que e l los mismos realizaron ~ostró que de ser 
mod if i c adas l as probablidades de transición de la matr:iz 
co rrespondien tes al pase de infantiles a juveniles, de frutos a 
juve nil es y de adultos inmaduros a reproductivos, serian l~s que 
camb i arian má s l a t~s~ de incremento de l~ población. 

Se ha sugerido que a. eexicanua presenta una regulación 
dens odependiente en los primeros estadios de sus ciclo de vida 
(Mart i nez et a l., 1988b). si se producen pocos frutos, •• más 
probable que qe~inen, posiblemente como consecuencia de la 
depredación d ifere nc ial ya conentada, que es mayor entre más 
f rut os exi s t e n en un sitio. 

Astrocaryum mexic anym ha s ido clasificada coao una planta 
to lerante a la sombra. Las plantas tolerantes presentan una larga 
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vida , regeneran bien en c laros y nunca lleqan al do .. l. 
(Martinez-Ramoa , 1985) . Por otra parte Bonq.r. y ~ (198.) la 
clasifican como una espacie independienta da claroe para su 
regene ra ción : 

si n embargo, a pesar de que puede tolarar la ~ra, el 
facto r limitante más importante para 6 . mexicanu. e. la luz. 
Sobre este aspecto se tienen va r i as l1neae de evidencia. Una es 
e ~ comportam iento de individuos en claroe qrandea (de ~as da 200 
m 1 comparados con indi viduos en al interior de la .elva. Loa 
individuoS en Claros presentan tasas da crecimiento aayor y loa 
adultos se reproducen signiflcativaaanta más que la. qua sa 
encuentran en e l i nterior de la selva (Sarukhán et al., 19B4, 
Ma r tlnez-Ramos et a l., 198Bb). Sin embargo, en l o. claroe 
s ufren una mayor mortalidad, especial.ente lo. individuo. 
pr ereproduct i vos l Mart i nez-Ra.o. et al., 19Babl. 

Ot ra linea de evidencia sobre la relavancia dé la luz para 
esta palma es la aport~da por los experiMentO. da reaoc16n del 
aree! rol iar : l a defol lac ión total disminuye 111 ta.1I de 
producción de nuevas ho jas y aumenta aignificativamente la taaa 
de mortalidad de individuos juveni les a inaaduro.. Por otra 
parte la defoliaci ó n total en adultos haca que di .. inuyan su 
t~sa de reproducci o n y que no produzcan frutos en lo. tr •• añoa 
s iqui entes (Mendoza et al., 1987) . 

Por último R. Pérez (I9 90) usando fotoqratias h •• i.f'rica. 
de indiv iduos adultos eval uó 111 cantidad de luz que reciben. 
Es t imó que los individuos que mas se reproducen reciben ma. luz 
que los que se reproducen menos, pero sus resultados nO son 
co ncluypntes , dado que c omparó el co~portamiento reproductivo en 
~l pasad o con la luz que reciban en 'ste momento. 

POI" otra parte, éstas tres lineas da evidencia sobre la luz 
y sus e fectos en la reproducc i ón y el hec ho da que las pal.a. ma. 
qrandes s e r e p roduzca n mas sugieren que la reproducción de la 
planta se ve limitada fundamentalmente por recuraos y no por 
poI i niza do res (Bie rzyc hudek, 1981). 

A st ro~~ ~~canum es importante dentro de la comunidad 
tanto por su alta dens i dad y los elevados valore. de i.portanc ia 
( Pinero et al., 1977 ) como porque aparentemente raqula o atecta 
la diversidad de la selva. Los si tio. com mayor cobertura d. ~ 
JIl.!!.xicanutn presenta n un meno r número de especies (Sarukhan et al., 
198 ~ ) . En los sit i os donde A. mexlcaoup es poco importante, otra. 
especi es, y principalmente [aramea occidentali. llenan el nicho 
de j ado por ~. mexlcanum y a lcanzan valores de i~rtllncia 
si mi lares a los que e s ta tendria (piñero et al., 1977; Sarukhan 
etal.,1984 ) . 

La s caracteristicas de c recimiento de 6 .• axicaou. hlln 
servido para usar lo como un fechador de la u ltima perturbación 
por c a idas de a rboles o ramas. CUando cae una rasa o un a r bol 
sobre un individuo de A .• axicAnum es probable que lo eate, pero 
s i este sobrevive, seguramente queda acostado pero aún 
e nra izado, y posteriormente segui r á su crecimiento vertical, paro 
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mos trando un dobl ez entre la parte del tallo antigua, que 
permanece horizontal y apoyado en el suelo, y su parte nueva, 
producida de~pues de la c a í da. Como ya señalaMOS previamente, las 
tasas de producción de hojas y de crecimiento aon baatante 
c onstantes por l o que s e puede inferir el tiempo de la ca ida a 
partir del num~ro de cica trices o del largo que presenta la parte 
nueva. Dada l a gran densi dad de individuos de A. mexicanum que se 
encuentran en la selva de Los Tuxtlae, se puede promediar la 
edad de la ulti~a perturbación para areas relativamente pequeñas. 
~sto fue hecho por Hartinez-Ramos et al., (1988a) en 5 ha, 
usando sit i os de muestreo de 25 m cuadrados. De esta !OI"llla se 
estimo la tasa promedio de renovacion de la vegetación. 

Ademas de los estudios realizados en Los Tuxtlas, los unicos 
datos que se t ienen para o tras poblaciones de A. mexicanum 
p r ov i ",nen de l (!~tudio de Vite (1985). En ese trabajo se 
ootuvieron vari os pa r ámetros demográfi c os y de historia de vida 
on otras 4 loca 1 id,ldes (Santa Hartha, Veracruz; Uxpan"pa, Oaxaca; 
Puya c llt.en"nqo, -r .. bilSCO: La candona, Chiapas). Sus datos sugieren 
qu e la poblac i on de Los Tuxtla&, Veracruz, e& la que presentan 
",aya r il siqn" cion " r ,,-ices y reproducción y atenor asignación a 
ho jas de la~ pobl ac iones analizadas. 

En este t r aoaJ o s e usaron c uatro de los seis sitos de 20 x 
JO m l n ic l .d !:le nt e dc:>cri t os por Pi ñero et al (19 77) : el A, el B, 

",1 e y e l CC . La:> c aracteristic as más i mportantes de cada sitio 
s", muestran en la 1·abla 2.1 : el A y el B se pueden considerar de 
..lIta densid,ld y el e y el CC de baja. La distancia promedio 
,, !l tre :>itio ,; es de 365 m (rango 200- 560 m). En cada sitio se usó 
0..111<1 fran )'l " u H.:l onal de 10 111 de larc¡o en cada lado, lo que nos da 
:, l t i os de 40 x ~ O m, en los que se colecto una inf rutescencia de 
~"u" I nd i ViduO r eproductivo en 1987. Para el sitio B se 
r c.,ll t .• ron du," <:o Jec t .. s "dicionales, una en 1985 para el lIIiSIllO 
s l t.io .lIl1 p l ¡ .. do y 0..111" en 1988 para un sitio aun mayor, de 50 x 60 
::\ . 
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Tabla 2.1. Descripción de los sitios ds trabajo de Altrpcarrw
~exicanum en l a Estación de 8 i olO9ia Tropical Lo. Tuxtl •• , 
Veracru7. . 

SITIOS 

• • e ce 

Densidad tota l e" 1975 
(Piñcro ot al.. 197 7) . 

Infillntiles (200m2) - 87 50 18 18 

Juveniles 6S 60 25 " 
Adultos 101 .. J, •• 
.1 uve n i les.¡.Adu 1 tos 16. 148 " .7 
¡nd ice d. agregación 
de lo. r ep r oductivos 
(Pinero y Sarulthiin, 
1982) . 1.)!5 . 1. 22 1.0. 1.1' 
Probi'bilidad de 
reproducción 
po c i ndividuo adulto 
po, ano 
( Pinero y Si'lru l-: hán , 
198 2) . 0.38 0.46 0 .40 0.40 
Tilsa fin i ta de 
¡ ncremento d. 1, 
población , l ambda 
( PiflerO ct ,c. 1984 ) . 1.0040 1.0194 1. 0199 1.0228 
Var i <lnza e" l ambda 
(P iñero e t Ü . 1 '18 6) . 0. 00178 0 . 00 232 0.00 326 0 . 00205 
Di ve rsid ... d 
(i ndice de flril loui n ) 0.6 97 1. 057 1.117 1.019 
( riñero et ,L, 1977) . 

~ \lm"ro de> Individuos COlectados e" e!!lta e studIo 

19 A5 dentrob ,. 
19115 al rededo r e 51 

1987 dentrob 

" " 20 " ¡'lB7 ill rede do,e: .. 52 " " 
19B8 dent t"ob 21 
1988 alrededord 77 

• Los datos de j uvenile s son para parcala. mt. paquafta., ocupando 
go10 20 0 metros cuad rados del sitio (un tarcio dal .i •• o l . 

Area original de 600 m cuadrados. 
e: Fran ja de 1400 m cuadrados rodeando al sitio ori9inal. 
d Franja de 2, 400 m cuadrados rodeando al' sitio original. 
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La pr~mera etapa en todo estudio de genética de pobl aciones 
debe ser la de de~ostar que existe variación genéti ca dentro de 
una poblac ion. A partir del trabajo de Lewontin y Hubby (1966) se 
ha ~ncontrado que la mayor parte de las poblaciones naturales 
presentan niveles elevados de variación mendeliana en c arac,teres 
molecula res (Harsha l l y Allard, 1970a; Hevo, 1978; 8ro .... n, 1979; 
Hedr ick, 1983: Ledig, 1986). Una notable excepción son algunos 
o rganismos que han sufrido recientemente "cuellos de botella" en 
s us numeros po blac i ona1es (Eguiarte y Piñero, 1990), como son los 
elefantes mar inos (ijonell y Selander, 1974), guepardos o chita s 
(O 'llri en et al., 1983), y algunas plantas (Waller et al. 1987: 
Es c a l ante et a l ., manuscrito). La ~ayoria de las plantas 
presentan nive les d e variacion moderados o altos. y se han 
podido detectar algunos patrones en esta variación. As! por 
ejemplo l as plantas de vida larga presentan mas variac ion 
qenetica que las de vida corta; las plantas con distribuciones 
ampll~s y/o que s o n abundantes localmente también son las que 
presentan niveles mas altos de variación genética; las p l antas · 
c on polinizu c ion c ruzada tienden a tener mas variación que las 
e speci es que s e auto p o linizan; las coniferas son el grupo que 
presenta . en promedio, mayores niveles de variación (Nevo. 1978: 
Brown, 1979: Harnrick, 1983; Loveless y Halllrick, 1984; Lediq, 
1 'J1I6 ) • 

I'a ra descrlbir 1" variacion genética dentro de una población 
Se han propuesto vari o s indices (Le .... ontin. 1974; Brown y Weir. 
198): Hedric k, 1983; NiOi. 1981; Hartl y Clark. 1989). Los índices 
~a~ usados han sido los siguientes: 

a) Ld proporc ion d e l oci polimórficos. P. Este indice to~a 
val o re~ entre O y l . S i vale ce ro no existe variación genética . 
t:ntrc Alá s alto es ma yo r la variacion, hasta llegar a l. donde 
t odos los g enes anali¿ados son poli~órticos . es decir todos los 
genes tiene n dos o mas (ormas alterantlvas o alelos. Este i ndice 
prese nta varios prob lemas. El pri~ero es que es muy sensible al 
num",ro y tIpO de enzir.¡as analizadas ( Nevo. 197B) . Por e je"'p10 si 
s e usan poca~ e nz i mas que tiendan a ser muy poli~orf lcas se 
Obtendr i an es t imaciones demasido altas de la variación genética. 
t: l s egundo problema es que existen varios c riterios posibles 
para conside r ar a un locus polimórfico. As1 una enzima se puede 
cons idera r polimorfica si el alelo lIIás comun no excede el 95' de 
Id poblaClon, o en ocasiones se considera que es polilllorrica si 
el alelo nas c omu n no excede el 99' de la población. o si 
simplemente se encuentra mas de un alelo. independientemente de 
l a frecuencia d e l alelo más comun. Este punto genera confusión 
y subjetlvidades y dificulta la comparación de los datos 
(Hectri c k, 1981: l.ed ig, 1987) . Por ultimo, otro problema es que 
no se conoce bi en el c omportamiento estadistico de P (Brown y 
Wc ir, 19B)). 

UJ lA heterocigosis promedio esperada . H, tambien conocida coma 
Ileteroclgosis p r or.tedio por individuo. Es te índice se obtiene a 
pa rtir de el p romedi o de la heterocigosis esperada en el 
equilibrio de Hardy-Welnberg para todos los genes estudiados eo 
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! ., pob L, ': l ."')1. 1. ( , .. m t ',;'<!lr, 1983) . Para un l ocus dado se puede 
,J"l l !,J I' ,-(,mo 

a",nd c P i e!> cad" un" de las frecuencias a lélicas para ese lpculI. 

~stc i ndl c e ta mb i én toma ya lores que van de O, cuanóo no 118 

re 'l l s tr", Var l <1C ,;:¡n 1:1\ ninguno de los genes estudiados, a 1, 
CU3 núo todas lws lOC l so n polimorficos, tienen un numero infinito 
d I: ale los (O ~uy ~rande) y las frecuencias de estos alelol1 son 
Iqu"les. Por e J " :~ t-'l o . si solo se tienen dos alelas por lacus, su 
val o r r. ... l xi mo "s d<: 0. 5 si todos los genes son polilllorficQti y las 
trcc u<:nCJa s de l o~ dos al e las son iguales ( p~.O. 5) . este indice 
t lene la v~n ta j .• de ::;er mas confiable que la P en el sentido de 
qu e e s ~a s r o b uti to al uso d e distintos numeros y tipos de enzimas 
y que se conoce mejo r su comportamiento estadistico ( Brown y 
WClr, 19 8 3) Ent re los problemas que present.a esta el de ser 
"", ,, s ibl,,, a muc" t. r a ,; pequeñas, cosa frecuent.e en estudios 
ul c c t ro t o r c: t icos pre l.minares, y, al igual que la p es sensible 
., 1 nUe.\o.!ro '1 e l IJO do.! enzimas utilizadas. Adi c ionalmente, una 
dJlicult~d para rc:~lizar estudios comparativos es que en algunos 
t r " ha jos s olo se r e po rtan la H para enzilllas polimórficas, 
:I, ¡ "nt ra s '1' 1<: en OLro s s e reporta la 11 t otal para todas las 
,·" z i m~ s e n" " y ... das . 

,: ¡ El p r o me d iO <.10..:1 numere de dlelos por lecus, A, y el prollledio 
de l numer o úc alel o o; efectivos , Ap. El numero de alelos es 
s i mplemente el promed i o de alelas por locus, mientras que el 
nu mero de ~I el~s e lectivos en un locus dado esta dado por la 
l ó rmula 

1 
Ap 

d oncl", P j e s 1 ... trecu" ncia alelica del iesimo alel o de ese locus. 
f.s t e u l t. mo inoJ ice t o ma en c uenta la abundancia de cada alelo, 
los muy r ... ros t i e nen poco peso y los comunes mucho (Hedrick , 
¡ 'ÚI,; rl nu m" r e de alelas efect.ivos es analoga al inverso del 
imJi c o.: d l. vef'..'l <l " d <.le Simpson usado en la e cologia de (Kreb5, 
1 <.01 8) • 

Cono c er los n iveles de variación genética de una población 
e~ un impo rt. a nt.e pa so para sugerir programas de manejo y 
conse rvac i o n d e e spe c ies (Frankel y Soulé, 1981). Esta 
i nt o r m" cion noo; i>-!ede ayuda r a responder a varias interrogant.es, 
c omo : ¿Cuan t os ¡n,J Jv i duos se debe de colectar para tener una 
represcntaCJ on c: ~ t~dist.icamente correcta de la variación genética 
~arCl u n bi:lllCO de 'J," rmopl asma? , ¿CUantos individuos se debe de 
r.: a nten",r en u na poLl..cion para que pueda seguir evolucionando 
com~ l o e,; tdbi:l haci ,"ndo? (B r o wn y Clegg, 1983; Hamrick y 
Lo vc: l e:;;s, h !:l 6; I:.y u idrt.e y Piñero, 1990). 

Ln c~t e c dpitulo describo los niveles de variaci6n geneti~a 
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encontrados para Astrocaryija .. _lcanu. en la Sstación da 8i01091. 
Tropical Los Tuxtlas. 

MATERIAL Y METOOOS 

El presanta análisia sa ra.lizó con _urial col.atado en j.a 
.. tación de &iolO9ia Tropical Lo. Twrtlaa, Ver.eruz, en 
,,"ptieabre de 1987 en los cuatro .itios peraan.nt.e cr..crita. en 
al Capitulo Oos. Laa ... i11 •• tuel'On tranaportadaa a C.U •• n 1_ 
aLudad de México, y fueron aant.nidaa en tierra y/o agrolita y 
r~ada. cada 10 dias para aantanarL&a b~. y vivaa. 

astimar la variación 9~~lca ae procedió de la 

::~:~~:::~;"I;aanera (loa "todoa alectroforeticoe ae detallan en el 
~olieron eabrionea axtraidos de s .. i11as frea~ 
en buffer del qel del ai.t ... a en.ayar. Sa 

d. 40 o ... individuos en gelee da alaidGn 
al 12.5' (peao/voluaan) en tr •• ai.tecaa diatinto.: Hiatidina (PH 
7.0 en el gel y en .1 reciplente) (Pl~ero y Eguiarte, 1988) 
Poulik ( pH 8.1 en .1 gel. 8.6 en el racipiente) (piftaro y 
Equiarte. 1988) y d. Tri. Citrato (pH 8 en el gal y an al 
recipi.nte) (S.l.ndar at aL. 1986). para ceda una de la. ~~. 
ensayada.. Para las tineion.s aspecificas de las enzLaaa .e 
.iquieron las procediatentos señalados en el Apendice I. Loa 
gele. fueron fijados en alcohol etilico al 50' durante 24 hora •• 

Se reportan 108 si.t .... en loa qua la tinción fue .ajor y 
.1 nu.ero de zonas de actividad ~ conal~.r~ loci 
distinto., para laa cuala. ae pre •• ntan sua tr.cuencia. al.lica •• 
A partir da estos valora. se obtienen lo. divaraoa aatiaadoraa de 
la vari.cibn gan.tica. 

RESULTAOOS 

Incialmente se enaayaron 17 .nz1 .... pero 8e redujeron a 16 
dado que la qlutamato deahidroqenaaa (GOH) presentó idéntica 
actividad a la alcohol de.hidroqenasa (AOH) (Tabla J.l). De .at .. 
16 enzimas, S no prea.ntaron actividad en al tejido ensayado 
(embriones). De laa reatanta. 11 anz1aaa, 4 tueron .anoaórtica. 
en todas laa zo naa d. actlvi~a~ y 7 fUeron poliaOrticas en cuando 
aenoa una de eata. zona. (Figa. 3.la y b) 

En trea enz ll1aa al aiet ... donde a. obtuvo una _jor 
re80lución tue el de Poulik pH 8.1/8.6 (toetataaa acida. AcPH; 
~antino deshidroqanasa, XOH, y tostoqlucoautaaa. PGM). para 
ninguna al da Tria-Citrato pH 8.0, en laa 8 raatanta. (laocitrato 
deahidroqanasa. IOH; ahiklaato daahidroqanaaa, SDH; alcohol 
deshidroqanaaa, AOH: aatara .. , EST: leucino aalnopatldaaa, LAP; 
aalato deahidroqenaaa, MOH; 6-toatoqluconato deahidroqenaaa. 6-
PCO, Y foafoqlucoiaomera ... PCI) .1 .. jor aiate .. tue al de 
Histidina pH 7.0. 

En total .e reqiatraron 22 poeiblea locL. 7 de loa cual .. 
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tueron poli~órtico. uaando el critario .. ftalado en la 
introducción del alelo .6. ca.dn de cuando ... el 95' d. la 
población . Para la •• yor parta da la. loei poli.&rt!C08 .010 •• 
encontraron ~oa alalo., qua qanaralaanta pra..ntan t~nci. 
similara. (alr.dedor d. 0.5), .xcepto para la LAP, la cual tuvo 
tr •• aleloa, .iendo uno de .110. relativa .. nta poco ~ 
(frecuenciaa. alélica. d. 0.50, 0.44 Y 0.06). 

Entonce. A .• exicanua ti.n. un poli.órti..a al '5' (.) . d. 
0.118, Y una het.roeiqo.ia •• parad. (.) de 0.153, El p~io de 
alelos por loe! (.) •• da 1.16. y con.iderando &610 lo. loe1 
poli.órticoa de 2.14. El n~ro d. al. lo. afactivo. por loe! 
(Ap) tu' de 1.27 y exelu.iva .. nt. con.id.rando lo. loei 
poll~órtlcos de 1.98. 

DISCUSION 

Un proble~a i.portant. para al a.tudio d. la ,an.tica da 
árbolea en qeneral , y d. árbole. tropicales .n particular, a. el 
reterente a la colecta y mantani.i.nto de t.jido adacuado para 
realizar l a electrotore.i. (Lavala •• y Haariek. 1987). Ada.ta de 
este problema, los árbola. tropicala •• a caractarizan por 
pre.entar co~pueatoa •• cundarioa qua dificultan el corrlaiento y 
la tineión de lae enziaa. (Can et al., 1981; Level ••• y Raarick. 
1987: E. Alvarez-Buyl1a y A. Caray coa. para.) . otro probla.a con 
el ueo de tejido de individuo. adulto. con.i.ta .n .1 po.ib1e 
caMbio da expresión d. enzi.a. por condiciona. aabiantal •• , adad, 
etc. que puede ser contundido con po1iaorti .. o (Can et al., 
1981). El colectar seailla. y qer.inarla. soluciona parta d. 
estos problemas (O'Malley y Bava 1987), aunque la g.rminación 
puede resultar complicada y coatosa. Nosotro. ra.olviao. aato. 
problemas usando loe embriones. En a.tos no axist.n probl .... 
debidos al c aftbio de l. eXpresiOn d. la. enzi .... ya qua todos 
los individuos analizado •• a encuantran .n la .i .... tapa, no 
presentan compueetos secundario., por lo qua no .e nac •• itan 
soluciones de extracción y su tinción •• diracta y .u colecta y 
transporte son muy •• ncillo •• Eato .a pudo hacar debido al qran 
tamaño de laa semilla. y loa aabriona. da 6 •• exicAPu.. Para 
~ucho_ árbolea tropical •• con ... illa. y a.brion •• qrand .. 'ata 
parece ser el método idaal. Una po.ible desvantaja d. uaar .1 
embrión es que muchas enzi ••••• encuentran en cantidad.a .uy 
pequeña. o posible.ente no a.t.n aun pre •• nt ••• Ello aXplicaria 
el que en este estudio pre.entaron actividad un n~ro 
relativamente ba jo de enzl ••••• 010 al 65' dal tot.l .n.ayado. 

Loa estimadores da variación qan4tica {B y .} para variaa 
esp.cies y qrupos de planta. s. mu •• trsn en la. Tabla. 1,2 y 1.1. 
Al comperar los datos encontrado. en A. ItXictnuw con lo. 
reportado. en otra. plantaa. notaaa. que lo. valor.. para 4L 
~exicaDul son ai.ilara. a loa d.tectado. an otra ••• pacie. da 
planta •• La proporción de loei poliaórfico •• an 6. Itxicanua no 
es muy elevada, pero ra.ulta alta .i •• le compara loa proaadioa 
de las especiea de arbole. y arbuatos tropical •• (Tabla l.l). Sin 
embargo en A.goxicanum la B a. alta dabido a qua la •• nzi ... 
polimórficaa preaentan frecuanci ••• uy .l.ilar •• en su. dOS 
ale10s .a. comun ••• y a •• ayor qua la medla y l • .adiana da lo. 
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drboles y arbust06 tropicales y de la. hierba. en general (T&b~ 
l . )). Co~o se puede esperar , lA9 dos •• dida. de variaci6n 
genética están relac ionada. (r árboles y arbuatoa tropicales -
0. 48 , r con 1feras ~ 0. 81, r hierbas. 0.89). Análisia no· 
paramétri coa mues tran que las conitera. presentan un poli.orti • .a 
p siqnif icativamente ~ayor que loe árbolas, arbusto. tropicales 
y que las hierbas (Hann-whitney Conitera. ~ Arbole. y arb~.toe 
tropicales , T ~ 262.5, P < 0.0011 Mann-Whitney Coniter •• ~ 
Hierbas, T- 2565.S , P - 0.0033), aientra. que lo. tre. qru~ 
presentan niveles semej ante. de variaci6n qenetica en ~ra1no. 4e 
la heterociqosis esperada • (~ru.kal-Walli. T-2.77, N.S.). 
Todo esto nos indica que la aayor parta de lo. arbol •• 
t rop icales , inc luyendo 6 . .. xicAoua• pr .. entan nivele. el.vadae 
de variación genética y si.ilar •• a lo. que .e nan . encontrAdo en 
ot ras plantas, aunque aparente.ente .enore. que loa que exh~ 
l as con1feras. 

Desde el punto de vista genético y evolutivo los alto. 
niveles de variación genética que pre.entan sucha. plantas, 
i ncluyendo a l a mayoría de los arbole. tropicales , repre .. ntan'un 
posible problema para s u conservaci6n. Para preeervar la 
var iación genéti c a de una especie, entre aayor 
polimorfismojheterocigosia se encuentren en una población, ae van 
a necesitar conservar o colactar aayore. ~ros de individu~, 
especialmente si se quiere tener representado. a loa alelo. poco 
comunes (Franke l y Soulé, 19811 Brown y Clegg , 198]) . 

Est06 datos de variaci6n gen'tica sugier.n indirectamente 
que la población de 6. lexicanuI en Loa Tuxtla. ea lo bastAnte 
~rande para albergar gran cantidad de varlaciÓft qenét1ca, o lo 
que es lo mismo, que la deriva g'nicA hA sido poco iapQrtante, ya 
que esta fue r za evolutiva hace que •• pierda variac ión en laa 
POblaciones. En l os capitulos siguiente. explorareloa 4ata idea. 
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T~bl~ 3.1.- V~rjación genética detectad~ en A. mexicanym. en Los 
Tuxtlas, Veracruz, en 1987. 

Enzima Clave N.ind. - N."LoCi"b Frec. Q Sistellla 
alélica 

Sin Activil:iad: 
Aconitasa 
Peroxidasa anódica 
Peroxídasa catódica 
Glucoaa-6-tosfato 
deshid roqenalla 
Rubiaco 

1'I0nolllórficas: 
Fosfat asa acida. 

Isocitrato 

ACc 
." C., 

C6PD 
Rubiaco 

ACPH " 
deshidroqenasa lOH 40 
ShikÍlllato 
deshidrogenasa. SOl'! 40 
Xantino 
deshidroqenasa XOH 40 

POlirnórficas: 
Alcohol dsshidroqenasa 4 AOH 96) 

E~terasa EST 674 

Leucino alllinopet i dasa LAP 963 

Malato deshidroqenasa MOH 963 

6-fostogluconato 
deshidrogenea.sa 6 - PGO 963 
Fosfoq l ucoisomerasa Pe! 963 

fosfoqlucolllutasa PCM 40 

Total de loei: 22 
Loci Poli lllórticoa: 7 
Proporción de 10ci poli.órficos al 95': 
Heterocigosis total (H): 0.153 

1 , 
1 

1 

1 , 
1 

1 , 
3 

• 
1 , 
1 , 
3 

1 
1 , 
3 
1 , 

O. H8 

Hetereocigosis 10ci polilllór!icoliI (Hp): 0.481 
Aleloa por 10ci (Al: 1.364 
Alelas por loei polimórfico (Ap): 2.143 
Aleloa efectivos por loci: 1.268 

30 

1 P 
1 

1 H 

1 H 

1 P 
1 

.529, .471 H 

1 H 
1 

.437, .563 
1 
1 H 
.500, .441, . 059 

.678,.3 22 H 
1 
1 

.54],.457 H 

.586,.414 H 
1 
1 
1 P 
.500, .500 

CQnt.pag.s ig. 



cont. tabla J.1 

Al.los .rectivos por loci polim6rrico: 1.984 
• N. ind.: ea el total con el que 8e obtuvieron los estimadores. 
b N."Loci"; es el total de zonas de tincion. 
o Frec.alélica: son las frecuencias alélicas. si son de 1 es que 
el locus es .onoDÓrficos, si existen varios numer as son las 
frecue ncias para cada alelo, co.enzando con el mas lento y 
¡erwinado con el mas rapido. 

La enzisa Glutamato aeshidrogenaea (GDH) presentO bandas 
idénticas a la Alcohol deshidrogenasa (ADH). 
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Tabla 3 .2 . ~stimddo(es de la va(iaciOn genética de loci 
electrofo(eticos para varias especies de plantas. 

• enzimas tloci P A 
expresadas 

Ap H. 

Ast~QCa(v~rn 
mQX1canum 11 22 0.32 1.36 2 . 14 0.15 

e:i)! !:itl!:l:n 1a 
fax lyceos C 11 " 0. 43 1. 60 2.37 0.23 

;:~~?~~ 
~ 
~-~. 

\1 es,?e'l ies da 

a= 
'J espec ies de 
Eyc alYDtys f 

'5 especi es de 
¡.isiaoth iu ,,;9 

2 espec~es 
I'opolys 

1) t!species 

de 

lJ 

, 

de arbustos o a(boles
b baj o,,;(Uarro Colorado) 

(~( rares estandar) 

1 6 e spac I a,; de 
.i r" boles del dosc ~ 
(U •• rro Colo rddo) 

16.1 
( .71) 

15.8 
( .41) 

26 . ) 
(2.10) 

25.) 
( 1.15) 

0.54 0. 19 

u.n 

0.1) 

0.111 

0 . 18 0.04 

0.61 0 . 25 

O. )2 1. 51 2.59 0.13 
(.04 ) ( .10) ( . 14) (.02 ) 

0.24 1 . 18 2 . 55 0.09 
( . lO) ( . 0 6) ( .11) ( . 01) 

------ -----------------------------------------------------------
• P_ proporcion de loci polimórficos. 

A- nume r O de alelas promedio por loei. 
Ap~ numero de a lelas promedio por loci polimórfico. 
11'" hctercciqos i s esperada promedio. 

~" fC rcnci dS: 
: El presente traba jo . 

c : I'é,·".: "t .. l., no publicado. 
<1. !lut.! Kley et dI.. 1988 . 
•. Can et al. , 19 81. 
t: Moran ét 31. 19119a. 
q . S y tsma y S<.:haa l, 198'5 . 
b: H3mrick. y Loveless, 19116. 
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Tabla J.J: Estimado~es de va~i aci6n genética en t~e. grupos de 
plant;, g. 

p Po~po~c ión de K Heterocigoai$ 
loci polim6rtico. esperada promedio 

Grupo j¡ Hed ia na E. E. H X Hediana E.E . 

Arboles y 
arbus tos 
tropic<;l l esb 0.25 0 . 25 0. 03 " 0 . 13 0.12 0.01 

Conit'e raso 0.52 0. 52 0.04 J7 0 . 11 0 . 15 0 . 02 

H ie~ba s 4 0 . J5 0 .26 0.0 3 75 0.14 0.14 0 . 01 

• E.E.: e~ro~ cstanda r 

N: nu mero de especies. 

Refe~encias; 

N' 

J8 

J8 

" 

b : Gan e t al., 1981; SytSlII il y Schaal , 1985: Hamrick y Loveless, 
19 d6; Buckley ct a l., 1988 : Ho ren et al. 1989a; Pérel: et al., no 
publicado y el p~esente trebe j o. 

e: Lcd \.g, 1986. 

d . 1!,)lT\rlclc: ct a l., 1979. 
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Capitulo CUatro : Patroal. 41 ber.aoi, 4' ciaco I •• l.a. 
poli.órficl' la &.trQQlryya .e.1RIA ... 

Una caracteristica uti l de la. técnica. del Istudio de la 
vari ación por métodos electrofor.tico' •• que en la generalidad 
de l os casos la herencia de e.ta. InZl'" ea simple, del tipo 
mendeliano (Ri c hardson e t al., 19B6). En la gran .. yoria de lo. 
estud ios de genétic a de poblacione., sola .. nt. se supone qu.· la 
segregación es lendeliana o se analiza la seqregación en la 
progenie de algunas aadree (Richard.on at al., 1986). Sin 
embargo, siempre es .aj or intentar hacar cruzas controladaA entre 
progenitores conocidoa para estar seguroe de la herencia da los 
patronea enzi.aticos, dado que e. conocido que en algunos 9lne. 
las proporc iones de seq re9ación.e pu.aln dis torsionar, ya sea 
por interacción con otros locl o con el aabiente (Grant, 1975 : 
Gottlieb , 1981; Patty et 01., 19881 Ellstrand y [levlin, 1989) . 
Por ejemplo, e n Rapbanus s atiyu. al encontrO u •• ndo 12 locl 
electroforéticos que si se mantania a lo. progenitores sn 
condic i ones ópt i mas de t emperatura y luz, 11 9t . l' de la. cruza~ 
se comportaban lendelianamente, pero en condicionel lubóptiaaa 
solo el 82' de las cruzas se comportó .endlliana.ente IEllatrand 
y Qev lin , 1989). 

En este capi t ulo se repo rtan los patronea de herencia en 5 
enzimas polimorficas (MOH, 6- POG , PGl, ADH Y LAP) en AatrocAryuI 
mexicanym en Los Tuxtlas, Ver acruz. 

MATERIAL Y METODOS 

Para estudiar los patrones de seg regación de las enzimas se 
necesitan real i zar cruzas controlada. a l progenitores conocidOS. 
El matodo empleado para efectuar las pol inizaciones controladas 
es una modifi cacion al descrito por Burquez et a l. ( 1987) para 
estudiar la autocompatibilidad di esta planta . El 26 de marzo de 
1988 se embolsacon 90 i nflo rescenc i as de ~. mexicanum maduras y 
aparentemente a punto de abrir. Se tuvo especia l c uidado en 
cerrar las bol sas ( Pollen-tector No. 1 140-0T) con alambre y 
maskinq-tape. más una bolsa de tul fino. Ambas bol sas habia n sido 
previamente impreqnadas con i nsec t ic ida "Casa y Jardi n" Black 
Flaq para minimizar las posibilidades de contaminación por polen 
que pudieran portar insectos que loqraran penetrar laa dos 
bolsas. Los dos siguientes dia s se revisaron las i nflorescenciaa . 
El 29 de marzo abrieron cuatro inflorescencias, que fueron usadas 
como padres (dona doras de polen). El 28 de marzo abrieron 11 
i nf lorescencias, cada una fue usada como madre y polinizado con 
el polen de un solo padre que abrió el di. anterior. Los padrea 
fueron loa individuos '70 para 7 cruzas, el 187 para doa y l os 
individuos 11 y ' 88 fueron cruzados con una sola madre . Después 
de ser polinizadas l as inflorescencias se volvieron a fuaiqar y a 
embolsar y se e tiquetaron cuidadosamente. 

Posteriormente, el JO de septiembre de 1988 .e colectaron 
las se millas madura s producidas por cada inflorescencias, s e 
colocaron en bolsas de plastico y SI llevaron a la Ciudad de 
México, donde se conservaron las .e~illas en agrolita y le 
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reg a r o n c ada 10 días para mantenerlas vivas y hú me das . Se 
rea lilaro n ~ lectortorcsis en g e les de a l~idón al 12.5 , e n 
Hu t ter de Hi stid i n a (pi ñero y [guiarte , 1988; Apénd i ce 1 ) c on el 
embrion de todas las se~i llas producidaa, usando loa método s 
dcsc r l COs e n e l Capitulo Tres y en el Apéndic e 1. Se estudiaro n 
l a s ~iguience s cnlimas, g ue previa~ente sabl a mos que e ran 
poI imorfi c a s (ver Capi tul o J ): Malato des hidrogenasa (MDH ) , 6 -
f o s f oclucona t o de sh i d r oge nasa ( 6-PCD) , Fos t oq lucoi s omeras4 ¡PCI) , 
Al coho l d eshidr oge nas a (ADH) y Leucino aminopeptid asa (LAP) , 
s i gu iendo los prot ocolos de detallados e n el Apéndice l. Se 
ana l ilaron u n t o cal de 208 s emillas provenientes de 11 madres y 4 
p..tdrc s . 

RESU LTADOS 

Para e l a na lisis de l as cruzas en primer lugar se deduj o el 
qen o t lpo de c ada madre y de loa cuatro padrea u s adoa para 
r ealil a r las po linizac iones po r inspec c ión de l os geno t i po s de 
tiU p r ogen i e ( I:: ll strand , 198 4 ), asto s e facili t ó grmcias a que un 
s ol o indi v i duo, el PO, se u s o e n 8 de las 11 c rUla s ( 1 como 
ma d r e y 7 c omo padre ) . Los resul tados de l a s CrUlaS para cada 
e n ~ ima s e mues tran e n l a Ta b l m 4. 1. Dado s l os poco s i nd iv iduos 
q ue s e producen en una c r uza, entre 6 y J 1 , en l a s t a blas s e 
r epo r t an la Chi-c uadrad a con 1m correc ci ó n de Ya tes por 
con t i nu ida d para ta maño s de mues tra peq ueño s y l a prueba d e G, 
ta mbie n con c orre c cj on po r cont i nu i da d para t a maños de mue s tra 
peque ño~ ( So ka l y kuh l f , 1969 ) , j u ntand o toda la progenie d e u n 
ti po d e c rU la . En estas pruebas e s tmd ist i c a s, la h i p ó tes is n ula 
c s q ue la sC9regación e s me nd el i ana . En el c a so en que s e 
produlca n d o s ge notipos posib l e. tenemos un grado de libertad y 
c'on un n illel d e s ignifi c a nci m de 0. 05 la Ch i - cuadrada o la G 
de be n s er mayo res d e 3 . 8 4 , mientras que s i s o n tres lo g e not i po s 
tenemo s d o s grados de libert a d y la Chi-cua d rada o la G deDe ser 
m;,oyo ,.-e s d e 5.'19 ( So kal y Roh lt, 19 69; St eel y To rr i e , 1980). 

Pa r a l a I'l Dli 1 (el nume r o se ref i ere a q u e e s el locu s que 
mi<J,.-a meno" de los tres que para l a MOH p resent a A. meKi c a oum, 
lIer Cu pi t ulo J , f iqur a J .lb) vemos que tanto l a c r Ul a 11 x 12 
como l a ~"-u l a 12 X 12 produ jeron un ligero exceso de homócigos 
uu J tl¡"'O 11, a u nque lo S propo r ciones no s o n e s tad is c icamente 
dis t inta s de la s ~endel iana s, mien t r a s q ue la c ru za 11 x 22 s olo 
prod UJ O hete r oci'l0s. COmO e ra d e espera rse. 

La enZ i ma 6 - ~GD 1 tambi é n se compo rtó d e mane r a mendeli a na, 
du nqu~ la c rU l a 12 x 1 2 prod u jo un l i g ero e xce so de i nd ivi duos 
homocigos 11. 

I~ un ¡cu d eSVi ac i ó n notabl e a l a s pro p o r ciones me ndelianas 
f uc pa r ... Id ~G r 1 en el c a so de l a c r u z a 12 x 12 , dond e s e 
encan t r o u n e xc eso de heteróc iqo s (Chi-c uadrmda K 7. 4 7, G- 8.88 ), 
con u n nive l de s igni f icancim d e 0.0 5 {aunque no s ign it i c at i va a 
0 . 0 1 ) También en la c r u za 1 1 x 12 se encontró e xc e so de 
he t e roc l gos , pero é s t e no f u e e s t a d i sti c a mente sig n i f icat i vo. 
!ld r a é s t;) e nzi llla t a ltaron d e h a c ers e l as cruza s 11 x 11 , 22 x 2 2 , 
1L x 2 2 y 12 K 22 . 
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En el caso de la ADH 1 las proporciones fueron muy cercanas 
a las ~endelianas, con un pequeno exceso de hOMócigos 11 
pcoducidos en la ccuza 12 x 12 y un ligeco exceso de heter6cigoe 
productos de la cruza 11 x 12. 

Para la LAP los tamaños de ~uestra para cada cruza fueron 
~enoces, ya que al tener tres alelas existen 21 posibles tipos de 
cruza, de las que solo se realizaron cuatro (Ta bla 4.1). Tanto la 
cruza 11 x 12 como la 12 x 12 produjeron un ligero exceso de 
heterócigos, las ot r a cruzas presentaron propocciones muy 
cercanas a las mendelianas. En el caso 12 x 23 se tuvieron que 
juntar categorias para realizar las pruebas de estadisticas, 
debido a se tenian ~uy pocos individuo., de acuerdo con lo 
reco.endado por Stansfield (1910). 

DISCUSION 

La bi o logia floral de Astrocaryum maxicaoum dificulta la 
realizacion de polinizaciones controladas. La pala4 florece 
durante más de un ~e5 cada año, sin embargo no lo hacen todos los 
años todas las palmas ( Pifiero y Sarukhán, 1982), Y cada planta 
solo presenta sus inflorasc.ncias activas unos cuantos dias 
(Bu rquez et al., 1987). Predecir exactamente cuando va a abrir 
una inflorescencia dada es muy dificil. La manipulación de 
inflorescencias es complicada dada su altura promedio (.a. de 2 
m) y sus espinas caracteristicas. Las semillaa que produce una 
inflorescenc ia son re lativa~ente pocas, entre 6 y l l, por lo que 
los resultados de la c ruza entre dos individuos no pueden ser 
analizados estadisticamente por sepacado , dado que laa ~uestras 
son muy pequeñaB (Stansfield, 1910); por estas ra20nes condujeron 
a juntar a todos loa individuos producto de un tipo de cruza para 
el análisis, practica comun en este tipo de estudios (Arulsekar 
et al., 1986; Lee y Ellstrand, 1987). 

La enzima malato deshidrogenasa (MOH, E.C. 1.1 . 1.31) 
interviene en varios procesos , como el ciclo del acido citrico. 
Muchas veces se presenta en tres loci d i stintos en plantas: uno 
en mitocondrias, ot ro en mic roc uerpos y otro en el citoplasma 
(Gottlíeb, 19B1). Los patrones de s eqregaci6n pueden presentar 
gran cantidad de bandas, dado que en algunos casos es 
"rnultlmédca" (formada por varias cadenas de polipeptidos) 
(Arulsekar et al, 1986). s1n embarqo en la mayor1a de los casos 
es dimerica (foemada por dos cadenas de polipéptidos) y se 
c omporta de manera mendeliana (Jarret y Litz, 1986). En ~ 
mex icanym encontramos tres zonas de act ividad (ver capi tul o l), 
aunque solo una es po l im6rtica. La is02i ma polimórfica se 
comporta mendelianamente, aunque las cru:aa exhiben un ligeco 
exceso de homóciqos. 

La enzi~a 6-tosfoqluconato deshidrogenenasa (6-PGO, 
E.C.l.l.l.44) torma parte de la via .. tabólica qlico1itica, es 
dímérlca y qaneralmente .e pre.enta en dos loci en plantas, uno 
en el cloroplasto y oteo citoplasmíco (Gottlieb, 1981). En 
nuestro caso solo encontramos una, posiblemente la del 
c itoplasma, ya que 109 cloroplastos se encuentran en ba j as 
cantidades en los embriones. Esta resulta polimórtica y 
c laramente se hereda de manera mendeliana. 
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Tamb¡en la enzima fosfoglucoiao •• rasa (PGr, E.C. 5.3.1.9) 
forma parte de l~ via qlicolitica. En la mayoria de la. plantaF 
se presentan dos isozimas, la8 Dé. r4plda e. la del cloroplast, 
(Gottlieb, 1981) . Es dimérica, como a. observa claramente en el 
ca~o de 6. mexicooum (Fiq. 4.1) donde, en loa heterócigos, se 
presentan las tres ba.ndas caracteriatfcaa de loa dillleroa. En ,esta 
enzima en una de las c~zas S8 encuentro un exceso da 
heterócigos. Esta. aparente distorsión de las proporciones 
mendelianas podria deberse al azar o • liqa.isnto con otros genes 
que pueden sesqar la segregación (Torr •• et al, 1985), ya saa 
porque sean deletéreos, estén asociados a mecanismos de 
incompatibilidad o a otras CaU8a8 (Ennoa, 1986). Por ejemplo, Lee 
y Ellstrand (1987) encontraron un exceso de beterOciqoa para la 
PGI en dos tipos de cruzas y en otroa d08 no, al estudiar la 
variación genetica en cultivares de la chirimoya (Ann2nA 
cherimo la). También en ~ ~ .e raportan distorsiones en 
la segregación de esta enzima en algunos tipo. de cruza. (Adams y 
Joly, 1980). 

La enzima alcohol deshidroqenasa (AOH, E.C. 1.1.1.1) 
cataliza la oxidacion o reducción de varios substratos 
d¡terentes, como pueden se r alcoholes normales y alifáticos. Es 
una enzi~a dimérica, y se han detectado hasta tres loci distintos 
en plantas, y de los cuales cuando ~enos uno ea citoplas~ico 
(Gottlieb, 1981). Generalmente se expresa =ejor en semillas, 
plantas jovenes '1 rdlces saturadas de agua (Cottlieb, 1981). En 
varias especies, como en el aai~ y aparentemente en A. mexicaoua 
se produce n dos pares de bandas completamente correlacionadas 
(Roose y Gottlieb, 1980), por lo que .e pueden considerar como un 
solo locus. Se ha suqerido que este Comportamiento se deben a que 
un jueqo de bandas e~ producido por monóllleros y el otro por los 
dizaros (Sc hwartz yEndo, 1966), En las cruzas su segreqacion fue 
muy cercana a la mendeliana. 

La enzima leucino a4linopeptidasa (LAP, E.C. 3.4.11.1) es una 
exopeptidasa que hidroliza enlaces peptldicos adyacentea a alfa 
aminoacidos, po r lo que hidroliza una qran variedad de 
sub~tratos. En el maiz se han reportado cuatro loci distintos, 
aunque en la mayoria de las plantas Como es el caso de ~ 
mexjcdoym, solo presentan dos (Gottlieb, 1981). En el caso de A.... 
mex ic~Dum la isozima polimórfica fue la mas rapida, y presentó 
tres alelas. La presencia de ) alelas complica el análisis de laa 
~ ruzas; por un lado disminuye el nu.ero de individuos obten idoa 
para un t i po de cruza, por lo que para el analisis estadístico en 
un caso se tuvieron que juntar categorlas de hijos; por otro lado 
no ~e obtuvieron varias de las posiblea cruzas ; las que se 
loqraron son las mas probables dadas las frecuencias alélicas de 
la poblacion (Capitu lo ) y 5). De cualquier tOrMa tuvimos suerte 
de tener una madre con el alelo J, el cual se encuentra en 
frecuencias mu y bolljas en la población (0.059). Asl, los 
result ados suqie ren un comportamiento mendeliano para los tres 
alelas de l a enzima LAP. 

LaS cruzas muestran que en general la herencia. de laa 
enZlmas que utilizamos en este ~.tudl0 se comportan de .anera 



:1.1<: .. "n<> , po r . <..0 tdnto son utiles para se. usados como 
.,,"" . clores !J"ra estudldr l 3 es tructura genét.ica y la s t.asas de 
pOllnj~iiCion c ru ~ada de AstrocarVUI!I mexicaoum (Ri t.land, 1983; 
El lstr<1nd y Oevlin, 1989). De l os 14 distintos t.ipos de cruzas, 
5<..01 0 uno result.o d iferente de laa proporciones mendel i anas 
usp~r~d as . ~sto podrí a obteners e aun c uando t.odo& los loci se 
..:omport.aran realroent.e de IIlanerll mendeliana po r error del Tipo 1 , 
dydO el numero de cOlllparaciones que se realizaron (Sokal y Rahl!, 
1~~9; Ellstrand y Oev l in, 1989). El problellla es que para poder 
~ sta r s eguros de que se tienen desviaciones de las proporciones 
mendelianas y de su magnitud se requiere de tamaños de muestra 
unormes, de ci en t os o mas lndividuos por c ruza (Hulcahy y Kaplan, 
t !l 7 9) • 



Tabla 4 , 1, I'otron.:s de segregación en enzimas polimórticas de 
Astroc dryy r.j ~'''' x lc\lOym E:n Los Tuxtlas, Ver, 

MOH 1 

'C'Cd<.Cec--'M .;ci.-,------ ------;¡;¡c¡=-------------Hijos 

l( 12) , 70 (1 :! ) 
70 (12) , ~ ~ { 1I J 
70 ( 12 J , 6 5 (11) 
70 (12) • 12 (11 ) 
70( 12) , 1 ~{l1 ) 

7 () ( 12) , 76 ( l:¿) 
70(12) • a l ( 11) 
70(12) l( 8 2 (11) 
87(12 ) X 83( 1 1) 
87 (12) x i:l ~ (12) 

88 (11) , 86 ( 22 ) 

To ta l 
12 X 12 
(cspc rddos) 
11 x 12 
(CiipC r<idos ) 
11 x 2 2 

11 

8 
11 , 

8 
6 , 
8 

• 
8 , 
o 

17 
(12,75) 

" ( ~6 ) 

o 

12 ,," 
8 8 , o 
6 o 
• o 
5 o , • 
) o 
• o , o 
• ) 

6 o 

" 1) Xi- l .74 
(25,5) (12.75) G~O,68 

lB o Xi - 2.45 
( 4 6) G" 2.46 

6 o 
------------ ---------
6 -1'GO 1 

Padre 

1 ( 12 ) , 70 (l..!) 
70 (12) , 4 2 ( ¡¿ ) 
"lU (12 ) , 6:.>( 1.:) 
7 0 (12) , U( 11) 
70 (12) , -/4 ( 12 j 

'/0 (12) , 7(:(12 ) 
'/0 ( 12) , ,,1. I 12) 
70 (12) , 82 ( 1 ~ i 
1;17 (12) , II J( :<2 ¡ 
81 (12 J , ¡¡ ~ ( 12 ) 
Be ( 12 ¡ , 86 (12) 

Tot<.ll 
12 x 12 
(esperados) 
11 x 12 
(esperados) 
22 x 12 
(esperados) 

cont.p3g. S lq , 

11 

7 
S 
1 

• 
O 
5 

• 
) 

O 
2 
2 

29 
( 23.5) 

• 
( ".5) 

O 

Hijos ,," 12 

5 • • ) 

7 , 
5 O , 2 
6 • 
2 ) 

2 2 
7 • 
5 O 

• 1 

.. 21 Xi .. l. 29 
(47) (23.5) C-2. J06 

5 O Xi=O 
(4,5) G-O 

7 • Xi- O,J6 
(5,5) (5 . 5) C"'0.31 



cont. Tabla 4.1 

PGl 1 

Padre Madre9 Hijo. 
11 12 "a 

1 (11) x 70(12) 5 " o 
70 (12) < 4 2 (12) 7 17 1 
70 (12) < 65 (12) • 10 , 
70 (12) < 72( 11) 13 7 O 
70 (12) le 74(12 ) 3 • 7 
70 (12) le 76(12) , 38 , 
7 0(12) le 81(12) • , 1 
70(12) x 82( 11) , • O 
87 (12) < 8l (12) 2 12 • 
87 (12) < 84 (12) , a 2 
88 (11) < 8 6 (12) 3 7 O 

Total 
12 < 12 " 76 19 Xi"7.47 
(esperado9) (l0.75) (61. 5) (lO.7 5) G-S.88 
11 x 12 27 .. O xi-2.49 
(esperados ) (l 4 ) (H) G-2.50 

ADH 1 

Padre Madre Hijos 
11 12 na 

1 (12) < 70 (12) , 14 • 70 (12) < 4 2(11) 10 14 o 
70 (12) x 65(12) • a • 7 0 (12) < 72 ( 12 ) a , , 
70(1 2) < 7 4 (12) • 5 2 
70(12) < 76(12 ) , 10 a 
7 0 ( 12) < 81(12) 5 • , 
70 ( 12) < 82 (12 J 3 3 3 
87(1 2) < 8l (1 2 ) 2 12 5 
87 (12) < 8 4 (12 ) 3 • 2 
88 (12) • 8 6 ( 12) 1 • 1 

Total 
12 le 12 4J 76 " xi-o.31 
(esperados) (J 9.5) (79) (J9 .5 ) G- O.Jl 
12 le 11 10 J4 O Xi- 0 . J8 
(esperados) (12 ) (12) G-O . J8 

cont.pag .• i;. 

4J 



cont. Tabla '-' 

LAP 2 

Padre Madre Hijo. 
H " 22 1] 2l )J " 

1 (11) )( 70 (12) lO " 70 (12) x 42(22) 10 12 
70 (12) x 6 5 (12) 2 11 2 
70 (12) x 72(11) 12 7 
7 0 ( 12) • 7 4 (12) • • 1 
70 ( 12) • 76 (11) J 17 
70(12) x 81 (11) 7 • 
70(12) x 82(11) O 7 
87 (12) " 83(23) 6 1 , J 
87(12) x 84(11) 9 • 
88 (11) x 86( 12) • 6 

Total 
12 x 12 6 19 J Xi-3 . 23 
(espe rados) (7) (1 4 ) (7) G-4.S0 

" . 11 45 " Xi-2.39 
(espe rados) (53.5 ) (53. 5) G-2.40 
12 x 22 10 12 Xi-O.oS 
(esperados) (U) ( 11 ) 

J' 
0"'0.05 

12 , 2J 6 1 , Xi-O.S4 
( esperad o s) (!L5) (9 . 5 ) G"'O .85 

-. 11 hOllloc iq:o ,; "lentos"; 22 h Olllócigoa "inter..dios·; 33 
Bomocigos "rap ldos"; 12, ll, 23 heter6cigos. 

; Se Juntaron las dos catego ri a e que tenian manoa individuoe. 



Capitu lo cinco: La estructura qeD_tloa 4e A.trocaryue p •• igagya 
e~ Loa T~tl •• , Veracrua. 

La descripción de la variaciOn qenética dentro y entre 
poblaciones es una parte c entral de la qen_tica de poblacione. 
(Hedric k . 198J); esta descripciOn con~i.te en analizar la. 
proporciones correspondient es a lo. di.tinto. qenotipo. y .u . 
distribución en el espacio y tie.po y no. va.a. a ref.rir a ella 
como a l a estructu ra genética d. una población (Levele •• y 
Hamrick. 198 4). 

Los qenotipos que encontra.oa de ntro da una población pu.a.n 
estar fo~ados por uniones alaatoria. de loa qaa.toe, ° ... eeter 
en las proporciones esperadas por la ley del equilibrio de Hardy
Weinberq. o podemos tener mal o meno. hetarOciqo, de lo. 
espe rados a l azar ; estos patron ••• e pueden estudiar de .anera 
local o global. Para ayudar a esta an411.i. , Sewal1 Wr1qht (1921) 
p r opuso el indice de fijación, ~, y . u .xten.iOn para coneiderar 
la distribucion qeoqr~fica de la. poblacione., los lla .. doe 
estadísticos P de Wriq ht (Wriqht 1951 , 1965 ; Hedr iclt , 1981) . El' 
índice F se define como 

F 1- (proporción de heterOciqo. observados/pr oporción de 
heterocigos esperados, 2pq en el caso de que .010 exi.tan 
dos alelas) 

E5te índIce P t.le ne un valor de O si la pob l ac ión se 
encuentra en equilibrio de H~rdy-Weinbarq, dado qua la 
heterocigosis observada es igual a la heterociqos is esperada, y 
puede tomar valores entre -1 a +1, llegando a -1 si existen 
~xclusivamente individuos heter6ciqos en la población y a +1 , si 
solo se presentan o rganismos hom6cigos (ver Apéndice 11 para una 
~iscusión sOb~e su compo r tamiento en el tiempo). 

El indic~ de tijacion ~ a su vez 8e puede partir a varios 
niveles qeog~~ficos (Wriqht , 1951 , 1965), lo que qenera l os 
estadist icos P , de ntro de los cuales los más usados 80n (aunqu. 
se pueden p~oponer los nivel es que sean necesarios, Wriqht, 1969: 
<:nnos. 198~): 

.) ' 1' loca . 
(F indi viduo-supoblación) que es la des viación a nivel 
Toma valor~s de -1 a +1. Sa expresa como: 

donde 1I es la p~oporcion de heterócigos observada promedio 
d~ntro 8e un" subpoblación y Hs es la proporción de heter6ciqoll 
esperada promedIO a nivel supoblac i ón (He i , 1977). Una f6raula 
alte r natIva para el c aso de un locus con dos alel08 (Hedri ck, 
19é1l) es la Siguiente: 



-, 
Q q 

Fis· -, 
q q 

O" = ¿ wi Qt, y Q1 es la frecuencia del llenotipo •• q la U,alaa 
subpoblacion y wi es un factor de pa.o •• ociado a cada 
subpoblacion (gene ralmente .8 1.a da iqual ~eo .. ca~ pobl~ciÓ~. 
y entonc es wl - l/k, donde k es el nü .. ro total d. 
subpobaciones) o sea es la frecuencia ~.ad. dal genotipo .a an 

toda la población, q 2 - ;>-Vi Q12 , donda q¡ •• la trKUancia da1 
alelo a en la iési •• subpo~lación y q ea la frecuencia da1 alalo 
a para toda la p o blación ' 

si es positivo, este indice habla d. la diferanciación entra 
su bpoblacione s debida a la endoqamia local, a¡entra. que _i es 
negativo s ug ie re alqun ti po de •• lecciOn qua ravoreca a loa 
i ndividuos heterOciq06 (ver Apéndice 11). 

b) ' st (P subpoblación-tota l) .a la diterenciación entra 
poblaclones. Es importante señalar que e. equivalenta Ca idéntica 
p~ra todos los fines prácticos) al indica Cat CLinhart at al., 
1981; Nei, 1987) propuesto inieal.ente por .ei (1972), y qua ha 
sido muy us~da por algunos investiqador •• , ea.o Haarick (1983). 
El i ndice Fst toma v~lore5 entre O y 1 Y S8 puede obtener d. la 
siguiente fo rmul~: 

Fst ~ ( H t - Hs)/Kt 

donde Hs es l~ p roporci6n de heter6ciqos eeperada proaedio a 
nive l subpoblac ion y Ht es la proporei6n de heteróeiqoa e.perada 
promedio a nivel global (Nei, 1977). 

Alternat ivamente s e puede obtener la Fat • en el caeo de un 
locus dos alelos (Hedr ick, 1983) co.o: 

q (l-q) 

donde q es la frecuencia del alelo a en la población total y 

q2.~ WiQi 2 donde wl es un tsctor d. peeo a.ocisdo a cada 
subpoblaclón y q¡ es la frecuencia al~lica d. le ié.i .. 
subpoblaoción. 

Su va l o r es de O si toda. la •• uhpoblaciones 80ft idénticas 
entre ellas en términos de variaei6n genét·ica, .ientr_ que val. 
1 si son completamente diterente. entre ai, o e .. qua no 
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COllparten ninqUn alelo. otra .. nera de interpretarlo .. en . 
t~r.ino. del porcentaje de la variación qan.tioa qu. •• encuentra 
dentro y entra poblaclon .. : .1 •• de o quiar- d~ir qua el tot.l 
de la variación se encuentra en cualquier aubpoblación (100' 
dentro, 0' entre), 111entra. que al •• da 1 quiere d.cir que para 
tener variación .e requiere tanar • toda. l •• distinta. 
subpoblaclon •• , ya qua cada una •• ta tija ~r. un alelo dado (0' 
de la variación se encuentra dentro d. l •• aubpoblaeion... 100 a 
entre) (Buckley et al., 1988). Eata diferenciación •• t6 generada 
por deriva 9'nie8 o por •• lacci6n natural (Levontin y Krakaukar, 
1973; Wriqht, 1978). General .. nt. al la p.t ••• l.ilar en loa 
di.tintos loe! ee considera qua .a dabe • la deriva q.~lca. y 
entra .,. alto el valor aa la , t, quiere decir que ha habido 
mayor deriva genica y .enor flu!o g6nico, y por 10 tanto .ayor 
diferenciación y divergencia entre las distintas poblaciones 
(Wright, 1978; Slatkin, 1985b, 1989). 

cJ 'it (' individuo-total) .ide la diferenciación total debida 
tanto por endoqa~ia co.o por deriva génica. Se puede obtener de 
la fÓElIIula (Nei, 1977): 

o en el caBO de un locus con dos alelo. con la fó~la (Hedrick, 
19BJ) : 

2 
Q q 

q (l-Cj) 

donde a .. ~Wi ai' y ai ee la frecuencia del genotipo aa en la 
iésima aubp06laclón y W¡ es un factor de peso asociado a cada 
subpoblacion, y q es la recuencla del al.lo a en la población 
total. 

Fit puede tomar valores entre -1 y .1. 

Los 3 estadisticos , se relacionan de la siguiente •• nera: 

Fit- Fis .(l-Pis)Pat 

donde se nota qus 'it •• el re.ultado de laa .u.a de Pi. ~. 'st 
ponderada por Pis (Wright, 1951). 

Loe estadisticos l' funcionan por un lado ca.o daecriptore. 
da la distribución de la variación qen6tica y por otro lado 
sugieren cu~les serian la. fuerza. evolutivas que han estado 
operando an una población dada. Por eje~lo. si P,\s es positiva 
se~.la que existe en la población un exceso de in lviduo. 
ho.beigoe en relación a lo •• aparados ai se cumplieran loa 
supuestos de Hardy-weinberg, y que poelbl..ente la endoga.ia ha 
sido illlportant •• 51 la "la ea negativa indica q.,. _'st. __ 
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hOBÓCiqoa de loe •• perados, y sugiere que ha existido •• 1.celón 
en favor loa hetar6clgoa (Llnhart st al., 1981: Aptndice 11). Si 
p.t ea pequ.~a •• ~ala poca diferenciación 96n.tics entre 
po61acionea, que la aayar parte del total da la variacion 
genética ae puede encontrar dentro da una aola aubpoblaolón y qua 
a. pueda eaperar que haya habido aucho flujo q'nico. 51 '.t •• 
grande para _ todos loa loe! indica que exista sucha 
diferenciación q.~tlca entre .ubpobl.clo~.. qua 1 ... yar parta 
da la variacIón genética •• encuentra entre laa eubpoblaclonea y 
que posible •• nte •• to haya sIdo generado por .ucha deriva q6nica, 
alentrae que ai la 'ft e •• lavada para ao10 alguno. loe!, .aftala 
diferenciación genét ca en •• toa, poaibl ... nte qefterada por , 
adaptaclon a condiciona. local •• por aelección natural (Slatkin, 
1985b). 

Ade~s de loa eatadiaticos • d. Wriqht, skiaten ot~ 
po.ibles descriptore. de la e.tructura q.n6tica, cqao ee el 
indice Gst de Nei (1972) que ca.o ya manciona.a. ea equivalente a 
la Pst ' o como e8 la Idantidad gen6tica 1 de Nei (1972): 

1 - 3xy/{3xJy)Al/2 

donde 3xv es la probabilidad de •• coqer un par da alelo. 
identico~, uno de la población X y otro de la Y (3 -lPi'x 
Pi y)' Y J x . y y J y son la. probabilidade! de a.coqXXr u9 par 
identico dentro dI! cad .. población (.1 - 'f p 1 x y J - ~ P 1 ). A 
partir de la identidad I se puede ob~aner i dist~ncia qe~etica 
O de He! (1972): 

0- -ln(I). 

Est... identidadas y distancias .e obtienen para pare. de 
poblacione •. La identidad I to.a valore. que van de cero , si 
sabas no comp .. rten alelos, a 1 .i las dos poblaciones tianen 
frecuencia. alélicaa id6ntic .... La distancia D tiene un valor da 
O .i laa poblaciones tiene frecuencias alelieaa idénticas, y de 
intinito si no comparten ningun alelo (Hedrick, 1983) 

En este capitulo se analizaron la. frecuencia. alelleas y 
genotípicas de laa cinco enziaaa poliaórficas que e n el capitulo 
anterior demastraeos se comportab .. n de .. nera aendel!ana. A 
partir de esta información se e.tisaron loa indices de tijacioft 
(P) tanto para s .. illas como para lo. adultos para 4 sitio. en 
1987 y para uno de estoa sitios en 1985 y 1988. Para los 4 sitIo. 
con los datos de 1987 también se obtuvieron 108 valor • • de los 
estadisticos • de Wriqht, y la. distancia. e identidades de Nei 
entrs sitios . 

JltATlRIAL Y KETOOOS 

Laa colecta. ae realizaron en la Estación de 8101091a Los 
Tuxtlas, Veracruz, en loe sitioa descritos en el Capitulo 2, mA. 
una tranja de 10 • d. ancho a cada lado (o sea en parcelas de .0 
x 50 .), excepto para 1988, dond, se usó una tranja da 15 a (o 
sea una parcela de 50 x 60 .). En cad .. oca-.lón y sitio •• 
colectaron cuando meno. 10 ae.ill •• de una sola intrute.cencia da .. 



cada uno de los individuo. qua •• reprodujeron .... fto, en . 
alqunos casos .ólo se pr...ntaba una infrutescencia oon ..no. 
se.illas, por lo que no sie.pre .e tuvieron l.s 10 s .. 111 ••• In 
1985 .e colactó el 12 de aeptla~ra, y sólo dal sitio B. En 
1981 sa colectó entra el 15 y al 18 da septi.~ da lo. .itioa 
A, B, C y CC. En 1988 .a colactó al lO da .apti.abra y otra v.. 
sólo en el sitio B. 

Las se.illa. tuaron tran~rtada. a la ciud.d de M.xiao. y 
tu.ron ~antanidaa en tiarr. y/o agrolit., y regad •• cad. 10 dlaa 
con el tin de .antenerlas hu..d •• y viva •• 

Se realizaron electrotora.i. para 5 anzi ... poli.orficaa 
(MOH, 6-PGD, PGI, AOK Y LAP) , exc.pto an al afto 198' an al ~ 
aola.ante .e analizaron dos anll.a. (LAP y 6-FeD) , con loe 
•• todo. de.crito. en lo. do. Capitulos antariore. y en el 
Ap4ndica r. Loa genotipos aatamo. tuaron a.t~do. • partir da 
los genotipos da l o . hijoa u.ando al alqoritao d. Rttl.nd y J.tn 
(19S1) con un programa s uministrado por el Dr.~. Ritland. 

A part i r de las tóraula. propu •• ta. por N.! (19") con un 
programa de computadora e laborado por A. Escalant. y a. Co.llo •• 
obtuvieron, tanto para loa proqanitores coso para l.a ... ll1as, 
ios .sti.adores ain se.go da las trecuencias altlicaa, da loa 
indices de fi j ación, de los e.tadi.ticos ., de laa diat.nolaa 
genéticas de Nei D y de la. idantidadas gen6tica. d. "ai 1, loa 
ultimoa tres estimadores .010 se obtuvieron para 1981, loe d .... 
para todos l os anos. Las varianza. an la. frecu.ncia. altlic.s 
fueron obten idas con la fórmula de Brovn y Welr (198l): 

V~r (p) 

donde 8 es la tasa de autopolini •• ci6n (O en nueetro caea, Ye~ 
Capitulo Seis) , k es el nümero de ... ill.s utilizadaa por aadre, 
n es el número de ~adraa y Pi a. la frecuencia aleliea del 1t.1_0 
alelo . Loa intervalos de confianza al 95\ fueron aproxiaad08 a la 
normal con la f6~ula: Error estandar x 1.96 (Richardson et al, 
1986) . 

Para co~parar las frecuencia. alelic •• entre .itio. ea 
utili¡6 l~ prueba de Chi-cuadrada para la heteroqanidad da 
varianza. (Workman y Nia.ander, 1910 ). para evaluar la 
probabilidad de que J' Pis o Pit tuar.n di.tintas de O u...aa 
una Chi - cuadrada a. " {k-ll, para k{k-l) j 2 qradoa da 
libertad, donde M e. el tam8~0 de la aua.tra y k e. al n~ da 
alaloa (Li y Horvltz, 1953) . Por otra parte la .iqnlticanci. de 
.st eata dada por Chi-cuadrada. 2M Pst (k-l) con (k-l) (.-1) 
grados de libertad, donde M es el taaado da l. mu •• tra, k al 
nü.ero da alelo. y s .1 nümero de 8ubpoblaclone. (~rkaan y 
Nia.and.r, 1910). 

RESULTADOS 

Las frecuencias para cada alelo de cad. locu. por aitl0 aal 
como SU8 intervalos de confi.n.a-al 95' •• .uaatran an l •• Tabla. 
S.l y 5.2 para adulto. y s .. 111a., respectiv ... nta. ED ,-n-cal ,. 



laa frecu.nciaa al.Uc. por anaS. ~ ... si.Uare. antA 
sitios en la •• a.illa. qua an loa adulto •• En particular para los 
adultos, sólo la enzima PGI pareca tenar frecuancia •• i.ilare. 
entra .itio.) !atos patron ... a confirman al reviaar lea 
Asultado. da laa pruabaa de Chi-cuadrada pan al anali.ia da 
haterogenidad da frecuencias 81álicas por locus (Wor~n y 
Nis~andar, 1?70) qua .a presentan an la Tabla 5.3. Asi an loa 
adultos el anali.1 •• aftala difarencia •• iqnificativas .ntra 
aitios en laa frecuenaias al.lica. da toda. la. anai.aa .. n08 la 
PGI, ~ientra. qua .n la .... ill •••• ta difarenciación .a abata y 
l. enziaa mas di.tinta entra aitioa fue la MOH. 

Para el sitio B, donda .a ti ... n datos de tA. afta., la 
inspección de los intarvalos de confianza (Richardson at al., 
1986) sU9iara qua la. frecuancia. al.1ica. d. la anzi .. 6-PCD an 
1985 fueron diatintas a la. de loa otros dos afta. en loa adulto. 
y ligeramente distinta. an lo. hijo.; .ato po.ibl ... nta •• d~ a 
que en 1985 sa analizaron ralativaaanta pocos individuos para 
esta enzima (20 adulto. y 97 .a.illa.), miantras que en lo. otroa 
años se analizaron ba.tantea .a. or9anLsBOs (en 1987 81 Y l4l, 
en 1988 78 Y 447, adultos y ••• il1a., ra.pectiva .. nta). Por otra 
parta para la enzLma LAP en 1985 no •• ancontró nl~n individuo 
que presentara el tercer alelo, probabla.ante debido a laa baja. 
frecuencias de este alelo en el aitio B (entre 0.014 y 0.006). 
Para lo. a4ultos l~s fracuencias de lo. alalo. 1 y 2 en 1988 
parecen ser distintas a la. de 1987 y 1985 mientras qua en loa 
hijos éstas frecuencias aparent ... nte son dilerants. entre los 
tres a~os. Estos resultados no deben de sorprendernoe 
considerando que en loa distintos a~os se reproducen d~lerentes 
individuos y que ademaa en 1988 uaa.os un aitio 1000. .ayor 
que en l6s otros dos año •• 

Las identidades (1) y diatanciaa (D) genéticaa de Nai (1972) 
s. reportan en la. Table. 5.4 y 5.5 para adultos y se.illas 
respectivaaente. Para los adultos el pro.edio de la diatancia 
gen.tica entre sLtios fué de 0.0240~ 0.0116 O.E., Y la identidad 
de 0.976l± 0.0114, mientras que para la. semillas la distancia 
pro.edl0 tue de 0.0056~ 0.0038 y la identidad promedio de Q . 9944~ 
0. 0038. Record..as que la menor distancia posible ea de O si las 
poblac i ones son idénticas entrs ei y la mayor identidad posible 
es da 1, ta~ién ai aon idéntica. ést.s. Asi, co.a suqaria la 
inspección y la heteroqanidad da las frecuencia. al'licaa, en loa 
adultos loa diterente. sitioa se encuentran mas difarenciados 
genéticaaente entre si que en las .e.illa •• 

La Tabla 5.6 .ue.tra, sobre la dia90nal, la dietanc!a 
9eoqrafica miniaa entre lo. distinto. aitios, y bajo la 
dia90n&l, una .adida de la distancia ecológica entre los aitoe, 
obtenida considarando que el nu..ro d. individuoa que a. 
raproducen en un afta dadO puede .ar una medida d. esto: eata 
med i da se estiaO cama el valor absoluto de la resta del n~ro de 
individuos qua a. reprodujaron an 1987 .n un aitio .. noa el del 
otro, y entra .4. cercana a cero auqiere qua los eitioa .. 
parecen .as. 

Las correlaciones entra las distancias genéticas an adultos 

•• 



y semillas, las distancias geoqr~ficas, y las distancias ' 
ecológicas (diferencia en el numero de individuos reproductivos), 
ae muestran en la Tabla 5.7; aobre la diagonal la correlación 
paramétrica ~e Pearson, bajo la diagonal la no-para.étrica de 
Spearman. Solo una correlaciÓn resulta aignificativa, la de la 
distancia genética en lss seaillas contra la di.tancia 
ecológica . Sin e~argo, dado el bajo nuaero de par •• de aitio. 
(6) los análisis estadiaticoa d.be de to.ar •• con re.erva. (Ste.l 
y Torrie, 1980), Y ~ás bien deben de considerarss ca.o 
sugerencias de patrones. Tanto para loa adultos coao para la. 
semillas se observa cierta tendencia a aumentar la diferenciación 
genética como función de la diatancia geoqr~fica, pero un par de 
poblaciones escapan de eatoa patron.s an cada caso, el par B ce 
en los adultos y par e ce en las se.illas. Sin ellos las 
correlaciones aumentan, ligeramente en loa adultos (r de Pearson 
0 . 004 a 0.046) y bastante en las s.sill •• (r de P •• rson d. -0.194 
a 0.612), aunque sin llegar a ser significativas en ninguno de 
los casoa. La diferenciación genética D COBO función da la 
distancia ecológica en general aumenta, o aea si en un a~o ae 
reprodujeron números similares de individuos, la distancia 
genética es similar. Ot ra vez para los adultos se vuelve a salir 
del p~trón el par e cc. pero en se.illas tene.os un ajuate 
bastante bueno, Esto ultimo sugiere que la diferenciación 
génetic~ no gÓlo es función de la distancia geoqr~fica, sino que 
t~mbién del tipo del sitio, dado que esta diferencia en el numero 
de individuos reproductivos ta~ién reflejan los patrones 
sucesionales y de altitud de 10& sitios. Para los adulto. los 
sitios menos densos se parecen entre si y aparente.ente ta~ién 
l os polinizadores tienden a moverse entre sitios sisilares en 
densidades de individuos reproductivos, generando que se parezca 
entre si su progenie. 

Los indices de fijaciÓn r por en~ima y sitio, tanto para loa 
adultos co~o para l as semillas, se auestran en la Tabla S.8 . Para 
los adultos en todos los casos (27) la ,. fue negativa, y lo fue 
~ iqniticativamente en 19 caSOG. El indice de fijación r pro~edio 
en los adultos para 1985, 1987 Y 1988 para el sitio 8 fue de -
0 . 46, -0.57 V -0 .49, respecti"'<:l!!!ente, y para 1987 en los cuatro 
sitios fue de -0.42. Para las sem111as, los indiceg de fijación 
,. en 24 u~ ~I ocasiones presentaron valores negativos, y en 16 
veces fueron significativamente negativos. Sólo en tres 
ocasiones resultaron positivos, aunque excluaivamente para la 
enzima MOH en el sitio ce en 1987 resultó significativamente 
positivo. El indice de fijación para el aitio e en laa seaillas 
fue en promedio de "0.05, -0.20 Y -0.13, en 1011 al'los 1985, 1997 
Y 1988, respectivamente; mientras que en 1997, coneiderando loa 
cuatro sitios V las cinco semillas, fue de -0.20 en promedio. 

Es interesante notar que en laa aeai11as el aenor indice de 
fijación en 1987 y 1988 fue en todos los aitios la enzi .. PGI, 
menos en uno, CC, 1987, donde fue la LAP, Esto indica que para la 
PGI posiblemente tengamos cierto grado de distorsión en laa 
proporciones de herencia, cuando menoa en algunoa tipo. de 
cruzas, como ya se habla sugerid? en el Capitulo CUatro. 

Podemos decir que en general el indice de fijaciÓn en 6· 
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mexicanum es neqativo, y es significativamente mas negativo - en 
los adultos que en las semillas (Prueba de Wil coxon para muestras 
pareadas usando todos los datos T- 346, z- 3.712, p-O.0002; usando 
solo l os de 1987 T" 186, z - 3. 02 4, p=0 . 0025). 

Los estadist icos P de Wright para los datos de 1987 se 
presentan en· l a Tabla 5.9, tanto para los adultos como para las 
s emill as. Los patrones son s i mi lares a los encontrados para el 
Ind ice de fijacIón P . La P is y la Pit. son siempre 
s ignificativamente negativas, s610 no es signi ficat.ivamente 
distint.a de O la P i t de la HOH en hijos. Tanto la Pis como la P'it 
son ma s negativas e n los adultos que en las semillas, Las p . son 
muy similares a los ind ices de fi j ac i 6 n P promedios para 19A~ 
tanto en adultos como en semil las (adultos r is .. -0 . 45, P"- 0 ,42: 
semi llas r isz - 0.19 P" - 0.20 ) lo cual se debe esperar dado que son 
equ ivalentes y l a unica diferencia es la manera de pesar las 
diferencias en i nd ividuos para l os d i ferentes sitios y las 
distintas e nz i ma s en l a r is' cosa que no se hace al promediar los 
i ndi ces de fi jaciÓn F (Nel, 1987). La r it es menos negativa que 
l a P is debido a los efectos de l a r s t ' que siempre es pos i tiva, 
La r s t se comporta de l a manera que se esperarla a partir de lo 
indicado por el analisis de las frecue ncias alel1cas y lo 
señalado por las distancias genéticas: para los adultos la rst 
siempre es mayor que para las semillas, en los adultos solo para 
la enzima Fe I la Fst no es significativamente diferente de O, 
pero en los hi jos en todos 108 casos es s ignificativamente 
d istinta de O gracias al gran tamaño de muestra (96) individuos). 
Estos valores sugirieren que el f l ujo génico por movim iento de 
pol en abate la d iferenciación en las s emillas , y que 
poste r iormente otras f ue rza s evolutivas aumentan la 
dife renci ac i ón en los adultos. 

OISC\JStO N' 

En relación a las frecuencias aléli cas podemos s eñalar que 
la inspección de sus intervalos de conf i anza sugiere que éstas 
cambian de los adultos a las semillas . Esto podría deberse a 
algun tipo de selección natu ral o a alte ra ciones en la 
segregación debida s a otras c ausas (A llard et al., 1917: Cl egg , 
1983: HedriCk, 1983; Ellstrand y Devlin, 1989). Demostr ... r alguno 
de estos procesos es muy dificil, d ... do que se nec esit.an t ... maños 
de muestra muy grandes, diseños especificos y datos de varias 
generaciones (Cl egg , 1983; HedricJo:, 1981). Información de este 
tipo só l o ha podido ser obtenida para algunas plantas anuales 
como ~ mUlt iflorum, ~ barbata, Hordeum vulagre (Allard 
e t al., 1911) o RaRhanus siJtivu5 ( Ellstrand y Devlin, 1989 ) . En 
nues tro c aso tenemos el problema adicional de que la estimación 
de los genot ipos maternos es indirecta, dado que se infieren a 
partir de los genotipos de la progenie con el algoritmo de 
Ritlllnd y Jaln (198 1) , por 10 cual la estimación es buena, aunque 
tiene entre de entre 5 al 10' de probllbilidades de equivocarse en 
el genotipo materno con los tamaños de familia que u tilizamos y 
la tasa de pol i nizac ión cruzada gue presenta la especia (Ritla nd 
y J a l n , 1981: Ritland , 198 3 : Sro\rn et aL ; 1985: Sro..,n, 1989). 

Para el sitio 9, se realizaron observaciones e n tres años. 
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lA. frecuencia. all1ica. parec.n .. r distintaa entra a&., 1M" 
aato •• puede axplicar facil .. ftte con.iderando ~ en a~ 
dt.t1nto •• a reproducen difatw:nt. inclidduo. (YeIr capitulo .,.,. 
Eato, unido' lo. bajo. nu..roa de individuo. anallz~ en 1915 
y a qua en 1988 _ aus.traó Iln 'rea aayor, noa ayudan a aJrtendar 
uta. aparente. dlterencia. en la. frec:uenci .. .t111ca.. La idea 
de atlPliar al 'na en 1981 •• d.bió • qu ... ~r1a tener a toct.
o cuaftl50 .. no. a la uyoria da lo. padre. (donadoAa d. poltIft,J da 
la .... 111 •• del 4r .. central de .. ta .itio ( .. toe dato. loa 
diacutiremos en el Capitulo Sieta). 

Co~rando las frecuancias al.lieas entre sitios,· v .... ~ 
aiantra. que en loa adulto. exiwte ciarta difar.nci.eión 
CJen'tica. eata •• abata an la prQ9ania. Estu ot..rvaeión_ .. 
daaprenden de loa diferent .. an'liai. an loa que ~r~ l •• 
frecuencia. alllie •• entra .itioa, coao !Mm la 1JwpMIcibn Ü 1_ 
intervalo. de confianza, la. pru .... da Chi-eu ...... pan 
hataroqanidad en l.s frecuencia. al'liea., l.. ' 
distanci •• / id6ntidada. genttica. y lo. indic •• Fat. 

Diferenciación ge~tiee an ascal •• e.paci.l •• relativaaaftt. 
pequañaa ha aido deacrita. en varioa caaoa an plantas. Por 
ej •• plo, en Liatrl~ :llindrace,a (Coapoaitaa), an una parcale da 
aolo 18 X II a (594 • ) . SCha,l (1975) encontró qua exiat!. 
hetaroqenidad en laa frecuencias altlicas entra s~itios para 
loa 15 loei que analizO. En otro trabajo, Linhart .t al. (1981). 
encontraron para f1nYa ROndera •• heteroqanidad en la. frecuencia. 
alollcaa de lo. adultos en 2 de 7 e2ziaaa polt.6rfica., para 6 
sitios en una 'rea da unos 25,800 a (distancia pra.adio antre 
sitios 77m • rango 45 a 110 al ' En nua.tro caso al ~r .. total del 
e.tudio fu' da uno. 170,000 • , y la distancia pro.adlo antra 
sitios fue de 365 a (rango 200-560) y para la. adultoe 
encontramoa heteroqenidad an las (racuancl.a altlicas en 4 de 5 
loei analizados (la enzi.a PGI no reaultó diferente entre 
s it ios) , aientra. qua en ae.ill ••• ólo una da 1 .. 5 an.~. (la 
MDH) resultó diferanta en au. fracuencia. al.lieas antr. .itios . 

La di.tancia CJen.tica O da Nei proaedio an adultos fua de 
0.024 (rango 0.0028 a 0.Ol73) y an laa ... illa. fua de 0 . 0056 
(rango 0.0003 a 0.0095). E.toa nivale. de difar.nciaciOn aon 
bajoa, paro ~parablea a lo. citadoe an la litaratura. Por 
ejemplo. antra lo. _la aitios analhedoe para .l1m&a ponaaroa 
por Linhart at al. (1981), la dbtarw:ia qeMt!ea pra-aclio tue de 
0.015 (rango 0.004 a 0 . 035), .anor que la di~anci. que noeotroe 
encontramos en proaac;lio para loa adulto.. sn un e~ucU.o 
9S09ratica .. nte "'S amplio para otra a.pecia da pino (~ 
~) a lo largo del todo al Zste da lo. Est.ac50. Unidoa, Guri .. 
y LediCJ (1981) citan una di.tancia promedio da aólo 0.001, en al 
ardan da aaqnitud. qua la qua ancontraao. pan la proIJeftia _ A... 
.. xiClDUl . Esto. bajoa nivalas da difarenciación ~ ser 
axplicados, cuando _nce an ~rta. por al .wi_nto d. polan a 
grand •• di.tancias CJ.narado por la polinización an..6tila qua 
pre.entan loa pinos . Para PllpbiniUl Ql1100ii (Ranuncu1acaaa), 
una planta polinizada por c~libt;J.aa y abajorro., ..... (19'7), 
en una 'raa da uno. 26000 • , reporta una - ~Ustancia ,en6t:ica 
proaadio da 0.024 (raDCJO 0-0.244) antra .ubaitioa •• bilar a le 
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que encontra.o. par. adulto. en A .... ie.nua. En un •• tudio.del 
con Pha.eoluB cocelneu., en el cual .e incluyeron poblaciones 
cultivadas y silve.tre. del ceatro de Mexieo y de Chiapa •• la 
di.tanela pro.edio fue de 0.116 (rango 0.012 a 0.27~) (Coalla y 

~~.~e¡'l'i.~n:;t:¡.¡:':~;~~~~i'~'¡.~t~.~.~~~¡¡~~:~ .on ba.tante ... grande. qua 
A. la. di.tancia. pra.edio entre 

043, un poco _yor qua la 
~¡:~~¡¡;;=,,;:,.~'dultO. en A ... _icanu.. Por 

la cual ae han r .. lizado 
•• tudioa de .;~.,t!:~;;-,,;·P;bí;~¡;,,~; de la. poblacione. 
ealifornianaa que vive an al de.ierto 
de Sonora, la entre 16 poblacione. , 
fue de 0.0011 (rango Beucha.p, 1986), 
menor que la que encontra.o. en 6 . wcxiClnUW 
ain e~rqo e. i~rtante recalcar que en l.. poblaciones 
e.tudiada. de 'sta pal.a acn periférica. , con bajo. t ... Ao. da 
población y en las que .e encontraron nivele • .uy bajos da 
variación genética (.-O.OO~, "0.O~8 , aientra. que ' en ~ 
mexic~nup fueron de . -0.153, P.O.318, ver Capitulo 3), lo cual 
limita la diferenciación genética. 

En A.,exicanum parece exiatir una d'bil correlación entre la 
d iferenciaciOn genJtica con la distancLa geografica, aunque tanto 
para loa adulto. como para laa ae.Ll1a. exL.te un par de 
poblaciones que se aalen de eate patrone., el par B ee en 101 
adultoa y el par e CC en la. se.Lllaa. De cualquier foraa e.te 
comportamiento, de oer cierto, noa hablaria de qua •• tLene 
aislamiento por distancia (Wright 1943a y b, 1946, 1951; Levin y 
Kerster, 1974), o aea que entre mas cercano. qeoqrafica •• nte 101 
sitios ea mayor la probabilidad de que exiata flujo q' nico . En au 
estudio de finya ~, Guriea y Lediq (1~82) encontraron que 
efectivamente existe una correlación poa1tiva entre distancia 
genética y geogr~rica, pero ea ~y pobre y aólo explica alrededor 
del 6.8' da la varianza. Un patrón .i.ilar reporta .aaer (1987) 
para Pelphinium nelsoo!! donde la correlación entre distancia 
geográfica y genética fue positiva, pero mUy pobre, eXplicando 
solo el 1.4' de la varianza. 

Patece haber una correlación entre la diatancia gén.tica y 
el tipo da sitio (que llamamos distsncia ecolOqica), definido 
COMO las diferencia. en l o. nú.ero. de individuos reproductivos 
en un aAo dado. Correlacione. entre factor •• ambientale., 
edllit!cos en particular, y .lel~ han .ido reportadoa por 1.I1'JU""s 
autorea, ca.o Sehaal (1975) para 'latrl. cylindr.ce •. Sin 
embargo, dado que en 6.pexicanUl la correlación mas fuerte fue 
para la •• e~il las. esta. ai.ilitudea podrian eatar qeneradaa por 
los patronaa de movi.iento d. lo. pollnizadorea, que 
aparentem.nte prefieren aoverae entre sitio •• i.llares, cuando 
menoa en térainos de la denaidad de individuos en flor. En otra. 
palabras, los sitios .. nos densos en individuos reproduct!voa s. 
parecen aAs entre .1, eapecial .. nte en la progenie; y eato no. 
habla de dos cos •• : que el flujo génico e. muy granda, y que este 
no e. solo función de la distancia, sino d.l tipo de sltio. Esto 
podria deberse a que aitios eco~!c ... nte diferente. florecen 11 
diatintos tieapes oca.ionando apareamientO. aitio-dependiente. 
(A.Búrquez y N. Kartinez-Raao., coa.pers.). otra ~ibilidad, que 



no excluye a la anterior, es que le. t!~ ... taitant ... l •• 
tlores se especialicen en aitioa de alta o de baja deftalded d. 
individuos reproductivos y que ae .u .... preterencia1 ... te entr. 
estos tipos be sitios. 

Co~o ya señalamoB, el indica de fijación pra.edio y la rLa 
son equivalentes, y sOlo difieren en .u .. nera d. peaar loa 
n~merOB de individuo. por aitioa y por .n.i .. (Net, 1987). Lo 
que primero salta a la vi.ta .. qua entre loa individuo. d. A. 
mexlc anum, tanto adulto. co.o ae.ll1 •• , exi.t. un exceao da 
heterócigoB en re lación a loa eaperado. aeqUn el a •• r. o ... en 
re lac i ón a lae proporcionee da Hardy-Wainberq. z.ta e~ca.o .a , 
encuentra descrito tanto por lo. indica. de fijación oowo por la. 
Fi s y laa Fit' todos l os cuales .on en au aayoria naqativo. y en 
muchos casos son estadisticamente aiqnificativoe, y •• to •• 
eumple para todoa l oa sitios en 1987 y en al sttio B en loa ~ 
anos estudiados. 

Tanto los adultoe como la. se.illas pre .. ntaron ba.tant. 
dispersión en los indices de fijaci6n y en laa riso Los adultos 
parecen present ar una mayor dispersión en la di.tribucion de loe 
ind ices de fijación qus las .e.illas (ranqo adultos -0 . 0769 • -
0.8261, rango semi~las +0.1967 « - 0.3 397, 32 •• tiaacion •• da r 
para ambos). Esto posible.ente ae debe en parte a que an loe 
adultos los genotipos se e.ti.aron a partir de los qenotip08 da 
su progenie, lo cual, si bi.n es un .. todo razonable, tiene un 
margen de error, como ya comentamos anterioaente (Ritland, 1983). 
Comunmente se reportan en la literatura gran variación en l •• 
estimacione s de los indices de tijación y en lo. e.tadisticos r 
para diferentes enzimas. Por ej.mplo, para un eitio de R1nYa 
monticola EI-Kassaby et al. (19 87 ) reportan valor .. d.l indice de 
fijación F e ntre - 0. 363 y +0.315 (de entre solo 6 estiaacione. 4e 
P), o en una población de Pha •• olu. coccineus Coalla y Escalante 
(1989) encuentran valore. de l indice de ti jación de entra 0.030 y 
0 .513 (entre 6 estimacion •• de p) . 

Aunque las distribuciónea de lo. lndices de fijac16n para 
los adultos y las semilla. mostraron .odae si.ilares, ( entre -0 .2 
y -O.)), las medias son signiticativamente distintas (datos de 
1987, prueba de Wilcoxon para d.to. par.ados P-0.0025) y," 
nega tiva en l os adultos. Aai pod • .as asegurar que el .xc.so de 
hete rócigoa es mayor en lo. adultos que en la .... 111 ••. Eeta 
disminución en la proporci6n de hetarócigos an el pa.o da adultoa 
a semillas puede esperarse si lo. apareamientos son al azar y no 
existe ninqún tipo de selección entra la formación d. lo. qa .. to. 
y la e lect roforesis de la s •• illa. (Hartl y Clark, 19'9). E.ta 
disminución se ha observado anterioraente, por e ja.plo an f10Ya 
mooticola EI-Kassaby et al . (1987) encontraron qua .ientra •• 1 
indica de fi j ación P proaedio an loe progenitore. ara da -0.105. 
e n l a progenie tue de +0.011. En el 'rbol tropic.l Dtrtbqllatia 
excelsa, O' Malley et al. (1988) reportan una F pro.adio en lo. 
progenitores de -0.207, mientras que en la progeni •• ata fua da 
+0.022. 

Dado que el indice da fijaci6n y la .ia naqativ .... 
presentan de •• nera similar en toda. 1 ... n.i ... anali.ada., .. 
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probabl e que lo que tengamoa no .ean ca ... de ..ataj ... 
heterócigos particulares para ciartoe ~, ee.o en el oa.o de 
l a anemia fal citorme (Templaton, 191', Allendort y ~ry, 191.), 
si no lo que ' parece suceder ee qua ten-.o. un caea de bat.~i. 
(Wright, 1977 ; Hitton y Grant, 1914, Lediq. 1916) dada por 
ventaja de los individuos que .on heter6eiqoa para un aayor 
numero de genes (por lo cual posible.anta .aan ... robUatos. 
c rez can más rapido, sean mejore. coapetidora ••• tc.) o • 
alternativamente, porque exista en la población una qran carq. de 
recesivos deletéreos, por lo que 108 individuo ... no. het.róciqoe 
en gene ral e s posibl e que sean ho.ócigoa para alquno(a) d ... te, 
gene s deletéreos (Hitton y Grant. 1994, Al1andorf y t.ery, 1916). 
Para los adultos ésta explicación paraca auy ra&onabla. dado qua 
se reproducen después de MuchO. a~oa. en loa cualae hs podido 
actuar una sobrevivencia diferancia1 (Sarukhin .t al •• 191.). 
Talllbién es importante recordar que loe reproductivo. no .cm una 
muestra al azar de todos los adultos, aino qua existan individua. 
que se reproducen mucho y otroa que nunca o caai nunca lo hacen 
(Sarukhán et al" 1964) , Asi, el indice da fijación neqativa en 
adultos muestra los efectos de una sobrevivancia. vigor y/o 
f e cundidad diferencial, 

El indice de f ij ación negativo en la proganie no ••• i~l. 
ni directamente consecuencia del indice P nagativo da lo. 
padres, como demuestran algunas similar • • a la. pre.entad .. en 
el Apéndice I I (A, Valdés y L.Equiarte, no publicado), por lo que 
se necesita otra explicación. Una posibilidad •• qua act~e alqün 
tipo de sel ección natural entre la fecundación y al mue.treo de 
las semillas, dad a porque cre~can maa rápido loa tubo. polinico. 
de ci erto polen, que se desarollen .ás rápido la •• a.illa. 
heter6cigas, que se aborten las se.illa • .a. ho.ociqa., .tc. 
Datos de abo rción y poli n i~acion.s controladaa (Sarukhán, 1980: 
Burque z et al , 1987, ver Ca pitulo 2) sugieran que podria •• tar 
operando a lgun tipo de selecc ión en esta etapa. otro po.ible 
meca nismo que pued e generar indices d. fijación negativoa an la 
progenie es el aparea.iento clasificado negativo (D.;ati .. 
aa.ortativ •• atinq , Hedric~, 1983): qua se selaccionen caao 
pad re s a los individuos o granos de polen .á. distintos po.ible. 
del genot ipo mater no ; nu estras si.ulaciones sugieren qua .ate 
mecanismo podria produci r aemillaa con indicea de fijación muy 
neqa tivos (Apé nd ice Il). 

Sobre 108 estadisticos ~ , un probl ... grave a. la definició. 
del tamaño de los sitios que aa van a considerar co.o 
s ubpoblaciones , dado que si se usan sitios d .. asiado granda., la 
supuesta Pi s puede i ncluir varias subpoblacion.a ganttiea .. nte 
d i ferentes , efecto que en principio deba de .er dascrito por la 
Pst ' En la l iteratura s e han definido las subpoblacione. de gran 
cant i dad de forma a , usa ndo para esta tin de.de aitio. contiguos 
dentro de un area dada, (Schall , 1975; .aser. 1917), sitios 
ce rcanos de f orma y tamaño arbitrarios (Linhart et al., 1911) . 
hasta sitios en lugares geograticaaente auy alejados (Curi .. y 
Ledig, 1982; McCl enaghan y Beuchamp, 1986). Esto obYia .. nta 
compl ica las posibles comparaciones entra •• tadi.tico. , 
estimados e n distintos estudios y dificulta au interpretación 
(M. Slatkin , como pers.). 

56 



Noeotros seleccionamoe nu •• troa aitios a partir d. 
inforaación no publicada gen.rada durante al eatudio de la 
biologia flotal de A. mlxicanua por A. B~rqulz (ver ~rquaz et 
al. , 1987), que señalaba que movimientoa de pol.n o a •• illaa dI 
más de 70. de radio eran muy poco comunes y que el área que 
utilizamos para las colectaa seria ligeramente .enor, en t.r.inoe 
generales, a la vecindad gen'tica, la cual el dI alrededor de 
unos 2500m2 en esta especie (Crawford, 1984e, ver Capitulo 7) 
por lo que consideramos que nuestros sitiol podrlan ler toaados 
con confianza como subpoblacionas. 

En relación a la rst pod.mos coaentar que este indice 
lndica lo mismo que ya habiamol comentado .n relación a la, 
frecuencias alélicas: que en la. , •• 111as 8. presenta un nivel 
muy bajo de dif.renciación entre litioa, y qul •• ta la mayor en 
adultos. Esto sugiere que en la polinización, el flujo dI polen 
'8 muy grande y viaja a grandes distancias: adentra'a que la 
4iferenciación aumenta en los adultos, tal vez por selección o 
por sobrevivencia diferencial pero aleatoria, o sea deriva 
"nica. 

. Los valores de la r st por otra parte, se~alan que en A . 
.,xicanum del 100l del total de la variacion genetica (en 
t.nninos de "diversida.d aléliclI", Hamriclt, 1983)), alrededor del 
'5' se encuentrll en promedio en un sólo sitio, y que .ól0 el 5' 
representa vllriación entre sitioa. 

Podemos tratar ds obtener un estimado del flujo 9énico 
usando la fórmulll de Crow y Aoki (1984). E.ta t ó r.ula es una 
.od ificación a la fórmula de Wrlght (1951) (Fst ~ 1/ (4Hm+l)), 
para tomar en cuenta un nú~ero relativamente pequeño de 
aubpoblaciones. Según Crow y Aolti (1984) Fat- 1/( 4a*Nm +1) 
donde N es una estimación de tamaño efectivo m es la tasa de 
~iqración entre subpoblacionea y a - (n/n-l)~ donde n a au vez 
es el número de subpoblaciones. Si n es muy grande las dos 
tórmula.s convergen a un mismo valor de Fst ' La fór.ula d. Crow y 
Aok i establece doa propiedades muy relevantes de la Fst : que es 
cllai indepe nd iente de la tasa de mutación y del número de 
subpobla.ciones usadas. Slatkin y Barton (1989) demuestr a n que es 
tllmbién poco lIfectllda por distintos tipos de seleccIón y 
considerlln a éste como uno de los mejores metodos para estimar el 
flujo qénico, superior a otros como el uso de método de alelos 
pr iva.dos (o sell 108 que solo se encuentran en una población) de 
Sllltlt in (1985 al porque la. Fst usa todos los datos 
electroforéticos y por 10 tanto ea •• nos sensible a errores de 
lecturll. mientrllS que el método de 108 alelos privados es muy 
sensible a errores de lectura al confundir los aleloa raros con 
otros más comunes. Las distintas fórmulas para evaluar la r st 
también pueden afectllr la esti~ción de la ... El método de He! 
(1987), que es el usado en ésta tesia, tiende sobrestiaar la r.t 
y por 10 tanto subestima III .. , mi entras que otros métodos , como 
el de weir y Coclterham (1 984) sobrestiman el ... En nuestro 
estudio no pudimos uti lizar loe.létodos de aleloa raroa y al. los 
privados de Slatltin (1981, 1985a) debido a que laa 
aubpob1aciones estan muy cercanas entre si y presentan elevado 
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flujo qénico, por lo que laa frecuencias al'licas entre aitio. 
son muy parecidas y no se encontraron alelas que no estuvieran en 
alguna de las poblaciones, indispensables para el uso de •• toa 
métodos. 

siempre Na es mayor de 1 en nuestro estudio (Tabla 5.10), 
para adulto~ en promedio es 4.43, en semillas promedio ea de 
24.16. Estas estimaciones de .. ae deben de toaar con cuidado 
debido al bajo numero de subpoblaciones que uaa~. y a que estas 
estimaciones se deben de conciderar como correctas simplemente en 
su orden de magnitud, como demuestran Slatkin y Barton (1989). 
Wright (1931) señala que se debe de esperar muy poca 
diferenciación genética entre sitios si .. es mayor de 1, 
mientras gue Kimura (1983, pag 220) demueatra que en algunas 
condiciones se puede encontrar diferenciación genética entre 
sitios aun si Na toma valores de alrededor de 5. 

Para plantas primariamente autopolinitadas, Go~indaraju (19a9) 
reporta una Mm promedio de 0.820 ~ 1.8651 O.E . (n- 34) y para 
plantas que primariamente presentan polinización cruzada. reporta 
una Nm promed io de 2.110'" 2.391 D,E. (n-20). Estos datos 
sugieren que en A. mexicañum el flu jo génico y/o el tama~o 

.efectivo d e la pob l ación son relativamente grandes en comparación 
con otras plantas . Es impor tante señalar que el estiaador de Na 
se considera que es proporcional a la vecindad génetica de una 
po blaci6n (Statlein, 1989; Slatkin y Barton, 1'.189) . 

Comparando 105 estadisticos F estimados en éste estudio con 
otros reportados en la literatura ( Tabla 5.11), podeMOS observar 
que en todos los casos las distribuciones para hierbas son 
estadlstic~mente distintas a las mismas para árboles y arbustos 
(Prueba de Mann-Whitney para dos muestras independientes "io' T~ 
tJ12, Z= 4.416, p<O.OOOl; p¡t. T'" 640, z-3.298, p-O . OOlO; F it. 
T~) 34.S, t~ ). 50), p~O. 0005 , lo que indica las hierbas presentan 
tanto pi s como "st significativamente mayores que los arboles y 
los ~rbustos (yen consecuencia "I·t tambien mayoros). Esto quiere 
decir que en las hierbas se detec an mayores niveles de 
diferenciación genética debidos tanto a una elevada importancia 
d e la endogamia ( " is) como a una mayor intensidad de la deriva 
génica ( FS¡). Asimlsmo s e encontró una co rre lación positiva entre 
las "' \.¡ y a " st en hierbi!s (r" 0 .4'.13, rho de Speanaan-0 . 485, 
p<O. O , aunque en 105 árboles y arbustos no resultO 
significativa (r: 0.lJ6, rho de Speal"lllan-0.301, M.S.); esto 
muestra que , cuando menos en las hierbas, en las especies con 
fuerte endo gamia la deriva génica taabién es importante. 

Los casos con r· s negativas 80n en su mayoria 4rboles (Tabla 
5 .11). como las conlteras finy§ ponderosa (Mitton et al . , 1977, 
Linhart ,et al., 1981). ~ mooticola (EI-Kas8aby et al . • 
1987), ~ etlgellllanli (Shea, 1987), A.bill lasiocarPfll (Shea, 
1987). el árbol tropical Bertholletia excelesa (O'Malley et al., 
1988) Y la palma Washingtooia [ i liC,ra (McClenagham y Beuchamp, 
1986); aunque también se han reportado Pis neqativa. en los 
arbustos tropicales Lisianthuis .habuensis y L,ourantiaCY8 (Syts.a 
y Schaal 1985). en algunas hierbaa, como en QeDotbera biennis 
(Levin, 1975), Y Sarracenio purpurea (Schwaegerle y Sehaal, 



SChaal, 1979), en el helecho Polyatichiua munitua (Soltia y . _ 
Soltis, 198 7) yen LycoPodium lucidulU; ( Levin y Crepet, 1973) . 

Que la gtan mayoria de la. especies de 'rbolea, ya .ean 
coniferas, dicoti ledónea. o monocotiledónea. (como la. palma.), 
se encuentren cerca del equilibrio de Hardy-Weinberg (media Pis 
8rboles = 0.0.13 4, O. E ... 0 .166, mediana" 0.021) sugiere que no 
est~ relacionado con la filogenia, sino deter.inado por factores 
ecol6g icos, como por un elevado fl uj o génico, generado porque en 
su mayor!a son polinizados por viento y/o presentan aiateNas 
reproductivos que impiden o moderan la autopolinización (Led ig , 
1986: Loveless y Hamrick, 198 4) o determinado por (actores , 
genéticos, como es el hecho de que en mucha. especies de arboles 
se ha dete ctado heterosis (venta j a de los i ndividuos aaa 
heterócigos) {Mit ton y Grant , 198 4 , Farr is ' Y Mitton, 1984, Ledig , 
1986) . 

A la palma ~a shiogtQoia filifera conviene comentarl a con 
~as cuidado. Como ya hab ia mos seña lado, presenta muy poca 
variación genética , y las 16 poblaciones estudiadas presentan muy 
bajos tama ños t otales de población (media 27.9, rsngo 1 a 82), 
sin embargo su Fis en p r omed io es muy cerca na a O y negat iva (-
0.0070), lo cual señala que la eodega.la no ha sIdo importante, o 
sf lo ha sido , ha s i . " contrarrestada por otras tuerzas 
evolutivas (McClenaghan y Beucha!l\p, 1986). 

r..a Fst de las semillas de A. mexic anulII es muy pequeña, 
comparable a la encontrada @n algunas plantas polinizadas por 
viento como e l pasto CVllOsu rus c r istatu8 (Eonas, 1985) O 
conife r as como Pseudostyga meo zi ess i ( Yeh, 1981) y también es 
simlar a la reportada en algunas p lantas autoincompat i bles 
polinizadas por animales, como el árbol PsychQtr ia ne¡VQSA (Oevey 
y Heywood, 1988), mientras que la ' st de l os adultQs es baja pero 
comparable a la reportada para gran cantidad de plantas, 
princi palmente arboles como con i reras y árbo les tropicales (veh, 
1')81; Loveless y Hamricl!.. 1987; Buc:k.l ey et al. , 1989: CUguen et 
al, 1988). 

En una revisión de 122 estudios para 9 1 especies de plantas, 
Hamrick (1983) reporta va lores de Gst simi la res a 109 encontrados 
para ~. mex i~anum en los grupos de plantas con menor es niveles de 
di ferenciación genética, que son e l de plantas con f ecundacion 
cruzada y polinitadas por viento (a t med i a de 35 estudios 
-0.056), el de dispersadas por vlen~o (O¡t media de 12 estudios-
0.07 3) y el de las que s e encuent ran en as fases tardias de l a 
sucesion (Ost media de 28 estudios- 0.07 1). 

Los datos de estruc:tura genét ica en términos del indice de 
fijación y los estadísticos F suqieren tres hipótesis : 

a) El indice de fi jación promedio, lo mi s mo que la Pis resultaron 
negat ivos para todos los 10c1 ensayados, por lo que posible.ente 
se t enga cierto grado de heteros is (ventaja de loe orga nia.oa 
heterócigos) . 

b) Los estadist i cos F sugieren que l a vecindad genética, el 

" 



tamaño efectivo de l ~ pobl~ción. y el movimiento de polen y/o 
se~ill~s pueden se r rel~t i vemente grandes . 

e) Puede h~b~r poc~ endoqamia, por l o que poaible.ente la tasa de 
~utopoli n iz ~ción se~ muy pequeña . 

En los siguientes c~pitulos expl o raremoa cada una de .eta. 
hipótesis en particular. 
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T~bl~ 5.1. Frecuenci~8 ~lélicas en los ~dulto. de AstrocAryuI 
mexicaDua en Los Tuxtlas, Veracruz, para 5 enzimas y 4 sitio. 
distintos; entre paréntesis •• pre.enta el valor de un intervalo 
de confianz. al 95' (Richardson et al., 1986). ~l ta.a~o da 
muestra por sitio fue: A 11, e 81, e 42, D 45 para 1987, para el 
B, 1985 fueron 20 para 6-PGD , 72 para LAP y para B, 1988 fue de 
78. 

sitio alelo MDH 
ENZIMAS 

6 - PGD PGr AOII LA> 

1985 B 1 , 
J 

1981 A. 1 , 
J 

1987 B 1 
2 
J 

.27S{.lla) 

.72S{.lJ8) 
.625{ .079) 
.315{.079) 

• 
.854(.057) .694{.075) . 847(.059) .743(.0'11) .556(.081) 
.146(.051) .306(.015) .153{.059) .251(.071) .430(.081) 

.014{.019) 

.711(.064) .617(.074) .815(.060 ) .506(.071) .444{.076) 

.228 (.064) .383(.074) .185{.060) .494(.071) .543(.076) 
.012{ .011) 

1987 e 1 .929(.055) .452(.106 ) .786(.078 ) .654(.101) .298{.097) 
2 .011(.055) .548{.106) .214( . 087) .345{.101) .642( . 102) 
3 . 054{ .051) 

1987 D 1 .833(.071) .722(.092) .767(.087) .500(.103) .333(.097) 
2 .1 67(.077) .278{.092) .233(.087) .500(.103) .611(.100) 
3 .055(.047) 

1988 B 1 
2 
J 

. 788( .069) .551(.078) .833(.058) .462(.078) .730(.069) 

.21l ( .069) .449(.078) .167(.058) .538( . 078) .263( . 069) 
. 0 06(.012) 
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Tabla 5.2: Frecuencia. alélica. en la •••• illa. de A.trgcaryua 
mexiconum en Los Tuxtlaa, Veracruz, para 5 enzi.as y 4 aitio. 
distintoe: entre parfnt •• i. s. au •• tra 01 valor d. un intervalo 
de confianza' al 95\ (Richardaon et al., 1986). El taaa~o de 
muestra por sitio fue: A, 294: S, J4J; e, 120: O, 206 para 1987: 
para el B, en 1985 fueron 415 para la LAP, 97 para la 6-PGO, en 
1988 fueron .441. 

sitio alelo HOH 
ENZIMA 

6 -PGO POI .OH LI<. 

1985 B 1 
2 
J 

1987 A 1 
2 
J 

1987 B 1 
2 
J 

1987 e 1 
2 
J 

1987 o 1 
2 
J 

1988 B 1 
2 
J 

.407(.097) 

.592( .097) 
. 603 ( • 049) 
.196(.049) 

o 

.644{ .051) .515{.054) .617(.039) .5J1(.054) .529(.054) 

.355(.051) .485(.054) .J83{.OJ9) .4 63(.054) .410(.052} 
.061(.025) 

.619{.049) .574(.050) .583{.050) .545(.050) .494(.050) 

.389(.049) .426(.050) .417(.050) .454(.050) .464( . 050) 
.042(.020) 

.782(.063) .508( . 077) .563{ . 076) .550(.076) .462{ .077} 

.218(.063) . 492(.077) .437(.076) .450(.076) .458{.076) 
.080{ .042) 

.762(.057) .549 (.066) . 558{.066) .476{.066) .490{.066} 

.238(.057) .451(.066) . 442(.066} .524(.066} .439{ . 0 66) 
.070{.014) 

.636{.046) .5 45{ .048) .580(.048) .511( . 048) . 547(.048) 

.416(.048) .454{.048) .419(.048) .488{.048} .416(.048) 
.OJ5{ .018) 

Tabla 5.3: Prueba de Chi -cuadrada para heterogenidad d. 
frecuencias alélicas para los datos de 1987 (Workaan y Nisvander, 
1910). La hip6tes is nula es que loa frecuencias alélicas son 
iguales entre sitios. 

ADULTOS SEKlLUr.S 
Xi g . l. p, xi g.l. p, 

HOH 10 . 46 J 0.02 37 . 51 J 0.005 
6-PGD 17.33 J 0.005 5.68 J 0 . 25 
l'CI 2.74 J 0.50 4.23 J 0.30 
.OH 23.05 J 0.005 6.12 J 0.25 
LI<. 23.91 6 0.005 9.99 6 0.25 

62 



Tabla 5 . 4: ~istanciaa D (sobr. la dlaqonal) e id.ntidad •• 1 (ba jo 
la diaqonal) genéticas sln sesqo de Ne! (1972, 1981) para parea 
de sitios, para loa adultos, datos de 1987. 

• • e ce 
A .0220 .0373 .0295 

• .9783 .0245 .0028 
e .96J3 .9758 .0283 

ce .9710 .9972 .972 1 

Tab la 5 . 5: Distancias D (sobre l a diagonal) e identidades t (bajo 
la diagonal) genéticas sin sesgo de Nei (1972, 1987) para parea 
de sitios, para las semillas, datos de 1987. 

A • e ce 
A .0015 .0067 .0072 

• .9985 .0095 .0086 
e .9933 .9905 . 0003 

ce .9929 .9914 .9997 

T",bl", 5.6: Oist",nci", s geOCJraticas en metros (sobre la. diagonal) y 
distanci",s ecólogi c as, que son laa diterencias en el numero de 
individuos que produjeron flores por metro cuadrado en el año de 
1987, med i da como el valor absoluto de la resta del número de 
individuos reproductivos en un sitio menos en el número en el 
ot r o sitio (ba jo la diagonal). 

A • e ce 
A 2" 36O 200 

• .0085 <50 no 
e .0273 .0358 "0 

ce . 0215 .0300 .0058 
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Tabla 5.7: Mat~iz de cor~elaciones entre las distancias genéticas 
de Nei para pares de sitios, tanto en los adultos como en l as 
semillas, con la distancia geoqr~fica entre sitios y la distac i a 
ecológica jd iferencia en individuos con fl o r en 1967 por metro 
cuadrado). Sobre la d i agonal se pressntan las co rrelac iones 
paramétrica s de Pearson, bajo la diagonal las no paramétircas de 
Spearlllan. 

Distancia Distancia Distancia Distancia 
genetica genética geoqr~fica ecol6qica 
adultos semillas (mi 

D.genetica -0.23 74 0.0040 -0.1949 
adultos 

D.genet le a 
5elllil1as -0.2571 - 0. 1940 0.9765" 

Oístancia 
geogl."áfica - 0 . 2000 - 0.2656 - 0.0 424 

Dlst3ncia 
eco logica -0 . 2060 0.9 429 " 0.0657 
-------------------------------------------------------------
·P<O.Ol 
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Tabla 5.8: Indicas da fijacl6n • an ¡ .• axisJnya, para tant6 para 
adultoa coao para l ..... 111 •• , para 5 .n&l ... y ... itio., lo. 
ta •• ftoa de la •• u.str •• son (adultos, ... i11 •• ): e 19.5: 20197t A 
1987 72 / 294: 8 19'7 81/343: e 19'7 42/120: D 19'7 45/206t 8 198' 
18/ 421 . 

.... 0 SITIO ENZIMAS 
MOH 6·PGD PGI AOH LA. MEDIA 

1985 B adul, - .3193 · .5407- ·.4600-
semi. +.0391 +.0584 +.0487 

1981 A adulo -.1101 ·,4400- ·.1803 -.345'- ·.5652- -.3812-
semi. -.2694- - . 0963 - .3031- -.2998- -,2092· - ,2337· 

B adulo - . 2960- -.6200· -.2213· -.1214- -,6064· -.5563· 
se .. i. - .0849 -.0165 -.3212· -.2251· -.]261· -.1982-

e adulo -.0169 -,8261· -,2727 -,4219- - .2515 - . 4]24-
semi. - .0827 - .1600 -.2979- -.1716 -.0151 -.1596 

o adulo - .2000 -.3845- -.304]- -.1330· -.4 141· -.4532-
senli +.1967 · - .1369- - .3189· -.2262- -.3397· -.1897· 

198 7 media s 
adu lo -.1970- -,5126- - . 2339· - . 5392· -,4601· -,4214-
semi. -.0718- -.081 6 - - .3095* - . 2337. -, 2855· - . 2000· 

1988 B adul o -.2683' -.7 103' - .2000· - .7027· -.4936· -.4936-
semi. - .0650 -. 0163 - . 2963 - . 1037- -.198)- -.1309· 

., Chl-cuadrada , hipótesis nula 1'''0, P <0.0 5 , CDO 1 q.l . , •• nos 
LAP, COO , g.l. 

Tabla 5.9: Estadisticos P da wriqht (Wrlqht, 1951: Nei, 1987) 
p a ra cinco enzimas y cuatro sitios de a .• exicanua en Los 
Tuxtlas, Ver. Datos de 240 adultos, 963 se~illa~, 
adultos/selllillas por si tio: Jo 12/294, B 81/ 343, e 42/ 120, D 
45/ 206. 

ENZIMA 
ROH 6-PGD PGI AOH LA. MEDIA 

Fl. adu ltos - .2014- -.575 6- - .2432- - . 5957. -.4687- - . 4522 
sell'lillas - .07 D- -.1004' -.3081· - . 2284· -.2341· -.1933 

F. t adultos . 0318 ' . 0563* .0141 .0537 • .0422- .0425 
semillas . 0 258* .0048* .0046· .0058· . 0044' .0085 

Fa adultos - .1632- -.4869· -.2257- -.5100· -.4067· -,3905 
selllillas -.0436 -.0951' -. 3021' -.2H2' - . 2287· -.1832 

• Chi-cuadrada, hipOte.Is nula F .. -O, P <0.05 • 
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T~bla S. 10: Esti~ación del flujo qenico como". donde • e~ el 
tamano efectivo de la pOblacion y • ea l a tasa de miqración, a 
pJ r tir de los valores obtenidos d. r .t con la fóraula de Crov y 
Aoki ( 1 98 4 ), ver texto. 

AOOLroS SEMILLAS 
Ef'lZT MA Fst N. F.t •• 
!'IDI! 0.0318 4 .28 0.0258 5 . 31 

6-PGD 0.056 3 2 .J6 0.0048 29 . 15 

POI 0 ,0141 9.83 0 . 0046 30 . 4J 

ADH 0 .0537 2.48 0.0058 24.10 

LAP 0.0422 3 .19 0 . 0 044 31.79 

" promedio 4.4J 24.16 
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· o,;.~ ~ •. •• : ".¿ OJ"_ de 109 estlldlst!cos P de trlriqht reportado. en 
¡ " ¡iurat ura para plantas. 

Esp,",cie 

~eM 
pa.rPa_~ O. g54 

A.Y...cl"!'!. 
.t.l.1: Ui! 0 . 763 

Avena 
l.a.l>J-ª- 0 .88 

.D.r..o l!l1J!;!; 
moJ lli 0 . 7 5 

~,' r.(~~S 

n~ª-!l!i 
.1dul tos ~ 0 . 22 2 

~a(du .§. 

nutans.. 
5cmil las - O. Ol O 

~l!..r l<. ii! 

º.il.2t!~ 0 . 18 

!;j,u lUa. 
linguJ.'!1.<t 0. 50 

º-L'~Ki<l. 
L\!b_1&u_nda O. J6 

º-.W.<1 
~.cll iJ.l'LU.9.li.;! 
po bl llciones 
d, l norte O. 15 1 0 . l9 0 .48 

!tl.1..il 
AS;1ti.l.l.ti~ 
pob l a ci on<:! s 
del '" ' 0. 0 1) 4 0.17 0 . 22 

Hord l.l:\.! !!! 
~.D.'l!,I1!l 0.97 6 ----
HQ¡;:s;!~ull! 
vulgare 0 . 987 

67 

N. N.sItIos 
loe! y tipo. 

Reterenc ia 

3 1 Cleqq y Alla rd(1971) 

3 lA Jaln y Marahall(1961) 

6 3 Cleql) (1912) 

5 1 BroVTI .t al(1914 ) 

2 2G Smyth y Ha lllirlck (1984) 

2 2G Sl!Iyth y Hallllrick (1984) 

5 3 Gottlieb (1974) 

5 2 Gottl ieb (1 914) 

6 • Gottlieb ( 1914 ) 

8 3G Schoen ( 1982) 

8 4G Schoen (1982) 

16 - 21 " Bravn et al(1978} 

cleqq e t al(1918) 

cont. p ag .-i4. 



Cont. Tabla 5.11 

Especie 

RvmemnlDIiUl1 
ute!lisietolius 0.06 

UD!DQRlIl'!.11 
IcabiQI>i!leus 0.06 

lmRltllDI: 
Ci!lll'enaia 
adultos 0.57 0.458 

I.IHIU~DI 
eapen.i • 
••• illas 
cleistóq"lIl1"'IB 0 . 858 0.482 

II!II:DU!l!DQ 
capensis 
semil l as 
call1Ogamas 0.J42 0.427 

IR2I!!oeD.f! 
Ryrpyxea 0.218 

I&lil!o 
&\I1UU QDU!! 
adultos 0.01 

~ 
IIYltit12I!.11!1 
pl.!intu1as 0. 08 

t.!.!ll'iDYi 
lubcunQsus 0 . 32 

L!,ul:l0uj 
texeDsis 0. 14 

l!Ii.J.!l!.!1 
9utUt!.1· 0 . 15J 0 . 073 

Qs:mltll!il:1:iI 
bienn is -0.41 

Qto2tlluA 
graOdis 0.04 0 . 08 

Fit M. N •• itIo. R.ferencla 
loei y tipo. 

5 12 Babbel Y Selander(1974) 

5 " Babbe1 Y Selander( 1974) 

0.769 • 11. Kniqht Y Na ller(1987) 

0.927 • 11G Kniqht Y Waller(1987) 

0.622 • 11G Kniqht Y Valler(1987) 

, 17G Epperson y Cleqq(19B6) 

• 1 .r~ (1979) 

• 1 Brown (1979) 

• 5 Babbel Y 
Selander (1974J 

S 10 Babbel y 
Selander (1974) 

0.198 12 12C.T Rltland y 
Ganders (1987) 

5 16 Levin (1975) 

0 . 12 6 ,.o Ellatrand y 
Levin(1980) 

cont.pag.lig. 
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Cont. Tabla 5.11 

EspecIe Fl. Cst/Cst Fl t N. N.sItIos Referencia 
loe l y t i po " 

Q,n Qtben 
lAcinata 0.13 0.24 0. 34 5 >OC Ellatra nd y !Avin(19BO} 

21n2tIJnllo 
ODll!.Deo,i& 
padree 0 . 073 0.14 0. 2 0 1 ,e Levin . t ., ( 1979 ) 

Q!ilD2tIJUiI 
organensia 
hi j os - O.ln 0. 09 0.03 1 ,e Lev!" et ., (1979 ) 

l1hlol< 
c:u&pidatil 0 .68 0.4l O. BO 5 " Levir! (1978) 

l1hlol< Q[J,!l!!mg[l!iUi 
druplmgDdii 0 .4 2 0.22 0.54 , 15e Lev!n (1977) 

l1hlol< QOIlIIlII2D~li 
gQldsgitlJii 0. 3B 0.15 0.47 , 20e Levin (19 77 ) 

Eh.l.2lI lh::YIII!!21l"-U 
tlJllocpii 0. 30 0.0 8 0.36 , lOe Levin ( l977 ) 

l1hlol< 1S~2ml.1.i. 
qlo.brUl2u 0.36 0.17 0. 47 5 11C !Av!o (197 7) 

fhI.!u< 1S001Ilm!óm1S11 
UttQral1s 0.39 0. 12 0 .46 5 'c Lev!n (1977) 

l1hlol< 1Stl.!_2mhi 
acall!steri 0.30 0 .07 0. 35 , 11C Levin (197 7) 

l1hlol< 
Siln1l1QnlSl1 0 . 12 0.05 0.17 5 ' C Sc:hwagerl e e t 

. l. (1 98 6) 
l1hlol< 
rOluda n a 0 . 42 0 . 21 0.54 • 15 !Av!o (1978 ) 

0.67 0.12 0. 71 , hNt.1o y 1tch • • l ( 1979 ) 

P:lI~dtl. 
bncbYlUaon 0 . 9 5 4 0. 6 39 0.983 • 1 0G Layton y 

Gan4era ( 1984) 
i:l.otr:itJ.1 
ccmgeat. 0. 188 0. 150 O.llO • l5e LIIy ton y 

Gandera (1984 ) 

c ont. pag . aig • .. 



cont. Tabla 5.11 

0 .08 

S,tIRbIIlQ .. ¡:i.i20 
w.... 
c Q¡:Qouio 0 .15 ... .... 0.01 

•• rbaM" p.r ...... 

A:U .. ngi20hl~ 
lioitQliuB 0.25 0 . 06 0.2 9 

AlitUgil1!.1~ 
QatorbQuti. 0.06 0 .14 0 .19 

A:n,¡;:¡:¡gi201YIi 
cectioiltus 0.20 0.04 0.23 

tr.lt¡:i209¡:¡hlli 
Pi20ttusooi. 0.00 0.01 0 .01 

~:tDºQ!.I[!,I1i 
e¡: i.sti2,tuli 0.0l) 0 . 011 0 . 009 

1&1pllJ.n ,i.!.IIR 
ntilagn U - 0.096 0.06 9 -0 .02 0 

l2iiIRQdi.J.lIII 
oydUlg¡;:J.lIR 0.055 0.015 0.049 

H¡:¡ll litci O j,¡:¡ 
bleRba¡;:orae ll i s 0.22 

IiQ¡;:s;lil;J.lIII 
1ubatJ.lD 0.96 

W,i2.I.¡:iIIi 
e yliod¡;:aeCIl 0 •• 07 0.069 0.42:6 

1..~~gpil;I:II.1~ºD 
pJ.IRRinlllJ.to li.!.Im 0 . • 6 

7. 

N. N. aido. 
loci y tipo. 

• 11 Gottlieb (1975) 

7 1 Gottlhb (1975) 

• 2 Br .... y Allard(1970) 

2 le Karroo e' .1 (1988) 

1 le Karron e' al (1988) 

2 le Karron o, .1 (1 988) 

1 le Karron e' .1 (1988) 

, " Eonoa ( 198 5 ) 

5 26T Wasar ( 1986 ) 

5 • Sehaal y S.ith(l9aO) 

1 1 Linhart e' al(1987 ) 

5 1 Babbel Y Wain(1977) 

15 ". Sehaa1 ( 1975) 

• 2. Rick o, al(1977) 

cont. paq . a¡C) . 



Cont. Tabla 5.11 

Eapaci. 

lQllJ¡a 
perenne 

Phueolu3 
coccinau8 

PIADtAgO 
coronopul 

PlontAqo 
lAClaloto. 

Plantago 
laDceolAta 

PIAotaao 
uio<: 

Ruisca 

H. N.litIoa 
loei 't tipo· 

Reterencia 

J 9 Ha'tWard. y 
Ne 0\11 ... (1971) 

0.2.7 0.203 0 •• 00 5-6 7G Coello 't 
Elcalante (1989) 

0.07 0.1l 0.·17 Van Deldan (191') 

0.00. 0.039 0.035 B 8G Bol at al (1986) 

0.12 0.0. 0.16 VAn DeIdaD (1911) 

0.79 0.14 0 .83 VAn DeldeD (1981) 

spicata -0.08 , 1 Linhart et al (1987) 

Rudbeckia 
missouriensi5 0.118 

SArraeanio 
purpureA 

lii.Wlo 
maritimA 

Herbaceaa 

HEDIAS 

DESVIACION 
ESTANDAR 

MEDIANA 

N.DE DATOS 

-0 .10 0.2] 

O. la 

anuales, bi4nuA1es y 

Fis F st/Gst 

0.28 0.15 

0.32 0. 14 

0.19 0.1 2 

" J4 

J 9G t':1n9 y 
Sehaal (1989) 

0.15 4-5 HG SChWA.q8rle 
y Schaal (l979) 

, 1 Bakar at al(1975) 

perennea: 

Fa 
O. ]6 

0.26 

0.31 

JJ 

eont. PA9. ,19 
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cont. Tabla 5.11 

E.pecia Fis f.t/G.t Fa N. N • .rUo. Rerarancia 
'~i y tipo-

Arbustos , 

At;;ilbRbo. 
diyonifolia 0 . 094 lO Laval ••• y 

Hurick (1987) 
liyt!o.oty,1 
ecuOi fol iUI 0.041 lO Lavala •• y 

Haarick (1987) 
t.lI1AO~bl¡,¡a 
Aunntlot;;u. -0.207 5 1 Syt ... y Scha a1( 1985) 

1...i.:¡¡IACJ;bl!,/,!i 
Mt!!,/,ends -0 . 111 1 1 Sytau y S,:1'I601(1985) 

I..hiACJ;bil.lli 
jef·csia 0. 507 , 1 Syta.o y Scl'lul (1985) 

t.i.h,cJ;bll.1li 
pedÜi!,/,laris 0 .05 8 • 1 Sytaaa y Scl'laal(1985) 

tlou 
lllliÜAgg 0.1 24 0.057 0. 168 , , H.ywood Y 

na.ing (1986) 
tlou 
jll¡;¡"""illII'lIltilni.\I,1!I 0 . 0 41 -0.021 O. OZO 1 , Haywood y 

Pla.inq (1986) 
filY¡;.!lgJ;¡iA 
boriz o ntalis 0.039 lO Lovelesll y 

HSlllrick (1987) 
Bi.IJQUiI 
svlyaUc a 0.083 lA Lavel ••• y 

Haar icJc (1987 ) 
~Q[Qs;:eil 

affi.n1s 0 . 047 lA Lavela •• y 
HaaricJc (1987) 

Arbola., 

llilli 
tlh¡;¡"'iAnl2 0 . 04 J lA Levele •• y 

HalllricJc (1987) 
6J¡f.~Q¡;¡A[Y),l1l 
lIe XlcaO!,/,1II 
adultos - 0. 452 0.04) -O . 190 5 4C •• te sstucHo 

A:itrg!<i:l1:Y1.I1!I 
IIIU i. ¡;¡OOWD 
.elllillas -0.191 0.009 -0 . 18) 5 'O este estudio 

cont.paq •• ig 
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cont. Tabla 5 . Ll 

Ellpecia Fi. F.tlGat Fit N. N .• iti~ aatee.Del. 
'~i y tipo· ...... 

luricul i Corn. 0 . 07 1 0.182 O. UO 18 .0 Moran ot al (1989J¡l.) ...... 
"UIl1"¡U1IA 0 . 067 0.093 0. 153 U-ll 4G aDran at .1(1989b~ 

Al:A<:U 
MDg1u.m 0.311 18 llG Moran .t al (198 •• ) 

1ltiz::1.llg¡¡,UA 
'Xcal,a 
adultoa -0.20 7 , 1 O'Malley ot &1(1988) 

6uttUiill ¡.tiito 
excelu 
•• ,illa. 0.021 , 1 O'Malley ot al(19I1, 

.t:IUf;Al:iRtlol.:i ....... 0.115 Hor1ck (1187) 

.t: 1/,s<:itohlO!1.y:¡ 
obligl/,ito 
adultos 0.00 3 <G Srown .t al (1975) 

.t:1Io¡;¡1l:t:¡;¡tllolil 
Qbl iqua 
liellillae 0 .12 3 3 .0 Brovn .t 01 (1975) 

.t:!,I¡;¡A1:iR1.!.I1 
RiIJ!,Ic1tlon. 
adulto. 0.01 , J Phillipa y Srovn (1977) 

.t:Y¡;¡itol :il2t!.lH 
DAyciUQU 
B.lli llas 0.14 , 3 Phi1l1pa y Brown(1977) 

".... 
aYlnti¡;¡A 0.12 0.06 0 .18 3 200G CUquen et al(1988) 

"""'" ~ 0.2 8 2 • Vali zadah (l 977 ) 

fUIlIl¡;¡gllgtli. Y.l1I 
Red i. ¡;¡. 11 are 
padrea 0.0 40 • 1 O' Malle)' y Bawa(1987} 

f1SiIl, ¡;¡e;11 gt!.i.J.l 1iI 
pedkellore 
hi joli 0.020 • 1 O' Malle)' )'sa .. a( 1987) 

cont.pa.q •• i9 _ 
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cont. Tabla 5.11 

Espec ie Fis Fst/Gst FU N. N.dUo- ReferencIa 
1~1 y tipo· 

flil~s;:llQtr;: i ll 
nervosa 0.0058 2 ) .... y y Keyvood(1988) 

Q!.Iuu .i.li!u 
aster;:Qlepis 0.021 lA Lavele •• y 

Haarick (1987, 
5101utzia 
li!imgl!:x 
Qchnace§ 0 . 055 Ha.rick (1911) 

WaªhlD9tQD i~ 
MCClenaqhan [ilifer;:o -0.007 0.OJ8 0.011 • 16e y 
Beuchallp (1986) 

Conifere.: ...... 
ba l8I!Jmea 0.001 0.012 O.Oll 7 Curi •• y "'1, (1981) 

~bi es 
lasiocarpa 0 . 06 ) 1 Grant y Mltton (1971) 

6P...iM 
luiQs;:a n H! 
adultos - 0.102 7 2e 5he. (1981) 

M?ill 
ilsioca,[N 
s em illas 0 .073 7 2e She. (1981 ) 

filiA 
engelll\anii 0.07 ) 1 Grant y Mltton ( 1971) 

llili 
~ell!!a!lii 
adu 1 tos - 0 .034 )-, 2C Shea (1987) 

f.i.<= 
!:T)g~.J. 
semill " s 0.06 1 )-, 2C She" (1981 ) 

Plnus 
baolc;siana 0.10 0.02 0.12 21 Oanclk y Y.h (U8l) 

tinl!.< 
s;:smtQrta 0.02 0.0 2 0.0" 21 Oanc1k y Yeh (198l) 

hnY..!!. 
.k9!JtQr;:tª 0.016 H.arick (1981) 

cont.·pa9··19 
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cont . T~bl a ~. 1 1 

Especie Fis fst/ Gst Ytt 

finw¡ 
~2n.tJ~ -0.105 

= g:Qng!:[Qi~ - 0 .1 07 0 . 041 -0 . 061 

tl!l'a 
=!llQU 0 . 022 

tlnY.!i! 
tiqj~ 0.009 0.034 0 . 0 24 

f.i.nyJ;i 
~--U.ll o . II 

eseugotauglll 
meo;iesii 0.068 

Arbustos, o:i rboles y c oniCeras : 

F i ~ Fst/Gst 
I1Ent AS O. 1 0 . 07 

DESVIACION 
ESTANDAR 0 .17 0.0 8 

I1 EDJAI/A 0 . 02 0 .0 4 

N . DE DATOS " 25 

Espec i.e ris r st/ Gst y 

K.lachos y licop o dios: 

~Q.QQ i ~4 r,! 
ll,l~4..l!.L_1lJ - 0 .66 

Ytl 
O. 4 

0. 16 

0. 03 

" 
Yt t 

N. N .• ltIos Ret.rancI .. 
lod y tipo· 

• 1 El-~ft.a.by st ~1(1987) 

, •• Llnhart et a1(1981) 

• 1 '~ rrl. y "'ltton (1984) 

21 llG Curie • .Y Led!q (1982) 

) J Rudin et al(1914) 

Ha.rlck (1987) 

N. N. ai tia. Ret.r.neh 
loei y tipo· 

S 16 Levin y 
Crepet (1 973 ) 

~c.W_t;jch l1 ~ 
[:I),!n i,.t .\,l.lI! 0 . 0 4 7 0 . 02 4 0.074 10 4G.A 501t 1a y 

Solt h (1 987) 

• Ti po de s i ti os: T~tra n ~ecto: A-del i mitados arb i trariaeente: 
G ·~elimitados geoqra f icamente (ver texto) . 
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Capitulo 8e15 : ~a5 a5 de poliniaaci6a crua.d. __ a.trootryqa -
1II_._xJca~. 

Oent r ~ de los pr( ncip. les tactor •• que deter.inan la 
dlstr¡buc40n de l os genes y genotipo. en un luqar .n un aa.ento 
dado ~ l a estruc t ura genética de un. poblaci6n) •• t!n lo. 
,e la~icn~dos ~ l rnovi~i ento de l o. 9.n.a y • lo. tipo. de 
~pa re~m lento ( LP.v i n y Kerster, 1914; Ap4ndic. 111. Loa q.ne. 4. 
l as plantas se mueven co~o polen y co~ • .-111 ••• A .u vez el 
polen puede tene r dos comportallliento.: o t.rtiliz •• la ai ... 
pla nta que lo p rodujo, fen6meno conoci40 c~ autopolinización 
( geitonoqami~ si es entre di.tint •• tlore. d. una ai ... planta), 
n puede moverse a otras planta. (xenoqaaia) . La probabilidad d. 
que un .. s eJllil l.' sea producto d. un' polinh:aci6n cruzada o d. un' 
autopc-l ini<': ación e sta dada por loa pan-tro. t y " 
res pectivamente. y s e consid.r' que .+t - 1 . Al par6 .. tro t lo 
ll amaremos "t ,lsa de polinizaci6n cruzada" (taabi.n conocido coao 
Ktasa de entrecruzamiento~; outcroa.inq rat.) y al part .. tro • lo 
llamaremos t~s ~ de a utopolin i zaci6n (aeltinq rate). 

~ impor~~r.cl~ de la tasa de po linización cruzada t en la 
determinaC i ón de l a estuctur. qenttica de la. pobltclona. .. auy 
qrande (Cleoq, 1~80: Apéndice II) . Aa1 ae conoce que la t 
lf~ct ~ f t¡ertemenl(' , la P en equilibrio: al .e ti.na una t 
peqllel'i,'. SE' llcq,' r"'pid<lmente .. una l' alu, .unque no •• pi.rda 
tot<ll mente l a v", r .<lcion y se mantiene i ndetinida •• nte una l' e n el 
equil ih r io tTurnl.'r c t 111., 1982; Apéndice II ) . Este e' un 
resultado bIen co nocido de la qenética de poblaciona. para lo. 
l lamados ~si st~ mas mixtos- con autopollnl •• ciOn parcial y por lo 
tanto con t", <:u,,1~c i 6n cruzada parcial (Hedriclt, 1981), .n el 
equilibrio: 

t.eqa (l -P I¡ (l "P), o Peq - (l-tl/ (1+t) (Halda"e, 1924bl 

S in emb~rqn. 3 , el po len o laa semi lla. sa .ueven poco s. generan 
c r\lZ~S entro> ¡'<' r i ent.es y la P puede .er ",ta altll qua la predicha 
exc l\lsiva m~nte pn r tll t (Hedriclt y Coclterhaa, 1986; Apendice 
" ) 

U,,~ndo ~",t",s ~ 6 rmul as en el equilibrio, a partir del indice 
1e f ij"' ci ón p ~ E' pu~d{' hacer una primera aproximación a la t 
(La 'fto n )' Gand r,ts , (98 4), pero esta e.t i mac ión puede •• tar 
fucrt.I' r" I' nt.I' ., ... "'),,, ¡I., ~ i e n la población .attn actuando otra. 
fue r,! ~ " vol ": ' i 'J,';; ",demás de la endogalllia por autopolinización. 
Por "iel1'!' 1'l s; ~ ... p resent.an otroa tipos d. en4oqaaia, la l' 
suoerir i " un" t :-uy ba j a. Si por el contrario eata operando otra 
fuerza, como '; OJleo::cion a ravor de 1l1qUn tipo d. heteróci9Q. la l' 
pred~cJri ~ un~ t 1e~asiado alta. 

Para r"sol'ler ,,"stas posibles probl_aB .e han ideado una 
serl e de metodQ~ ~lternativos. generalaente aqrupadoa bajo el 
nomhre de mod e lo -i~to (Brown et aL. 1985; Kedrick , .anu.eritol . 
Lds s Upos iclones d~l modelo mixto son las siguientes: 

L.- Dentro ~e C ~~~ n~dre la. clasea g.notipicaa dB la proqenie 
s on i ndepcn'"!:~nt e s , identicamente distribuida', y .e comportan ,. 



como variables ~leatoridS multinoaiales. 

2.- Los valores de las probabilidades de polinización cruzada. t 
y las frecuencias alélicas p estan unitoraeaente distribuidos 
entre las madres. 

J.- La segregación de alelos en madraa heteróciqaa ea 
estrictamente ~endcliana. 

4.- No hay seleccion gamética n1 selección entre la fertilización 
y el analisis de las mueatra • . 

5 .- No ae toman en cuenta apareamientoe entre pariente. ni 
apareamientos clasifi c adoa fenotipico •. 

Una de las pr imeras ve rsiones dsl modelo aixto consiste 
analizar el numero de hi jos heteróciqoa de madrea hoaóciqaa, dado 
q~e en ese caso todos 105 hijo. heterociq08 tuvieron que .er 
r"su l tado de una polinzación cruzada (Fyfe y Bailey. 1951). De 
cwta mane ra t • propo rción de hijos heteróciqos de madres aa/ p 
",e. i!l polen, donde p es la frecuencia del alelo que no presenta 
t:a madre estudiada (Fyfe y Bailey, 1951; Hedrick, U8l). La 
l'lIbla 6.1 muestra COf[lO se puede derivar la fór-.ula anterior. 
Debido a su se ncillez, este método ha aldo muy utilizado (Brown y 
Clegg, 198 4), sin e ~barqo presenta la desventaja de que uaa muy 
\ r.ef icientemente I d infa rmacian, al considerar solamente datos de 
m~dres homoc ig~s y abandona r 108 dat08 qus podrian aportar la8 
proqen i es de madres heteroc iqas (Ritl and, 1981). 

Para aprovechar esta informac ión se han propue.to. 
~l qoritmos como ni s!quiente, que es basicamente una modif i cación 
~ las ideas pres&ntadas por Brown y Allard (1970 ). En primer 
luga r tenef[lO~ que definir las matrices 8 y T, que se muestran, 
junto co n su der ivac i6n, en la Tabla 6.2; la matriz' esta dada 
ror las p robab il idades de que parte de la progenie sea resultado 
le una autopolinizac ion, y la matriz T por las probabilidades de 
parte de l a p rogenie sed resultado de una fecu ndaci6n c ruzada 
(Tabl.:l 2 ). Asi l as probablidadee de la tabla 6.2 se reldcionan 
entre si de la s siguiente manera (Ri tland y Jaln, 1981,; Rltland, 
1983) : 

Pi , ]( t , P l '" (l -t ¡Si , j .. tTi,j (P) 

Donde p . . es la matriz que relaciona loe efectae tanto de la 
au toferf l1i zaclon como de la fecundaci6n cruzada en 108 genot ipo. 
de id p rogenie, dadas los qenot i pos de las madres. 

Los .. l gorltmos J:\a s primitivos j untan a la progen ie ele todas 
las madres ~on un q e notipo, y usando métodos de maxima 
verosimillt ud obtienen qu e la t de una población sera aquella en 
l a que 

2 ~ .~. e · . (t .. T · j(P)) 
~lJj 1.) .. 1, 

donde s · . es una "-atr i z de 3 x ) donde S8 preeenta a la 
! recu.n~11 d e 105 hiJOS con un genotipo ( i) producicl.os por un_ 
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genotlpo de madre d~do (j) y t k e. el valor de t en la k' .. l .. 
iterll cion . 

S i se t·ia nen locus con .... da do. aleloa, .. puNen juntar 
los a lelos más raros o se pueden u.ar otroa alqorit.oe ca.o loe 
desarollados por Brown et al (1975) o por CleQ9 at al. (l"'). 
Loa ~étodos .anteriores tienen la d.evan~ja de que.uponen que 
conocemos las frecuencias al.licaa 4.1 polan y ~ral..nte 
a sumen que estas son iguale. a la. que pr..-tan 1 .. ..sr .. , lo 
cual no es necesariamente cierto (Fripp et al., 19'7). Para 
resolver este problema, Brovn y Allard (1910) propuaiaron un 
algor i tmo que calcu la conjunta .. nte l •• trecuenciaa altlioaa del 
polen p y la t. Para eato ae dan una t y un p iniciale. , 
aproximadas por ot r o ~étodo, (la p pude .er la 4e 1 ........ , Y 
entonces se obtiene 

P)('¡'l "¿i~ el,j (Pk U1.j) 

Pi,j (tk , PJt) 

donde U es la matriz 

u 
1 

• O 
O 

O., 
O., 

O 

O 
1 
O 

esta p se usa para estimar la t con la r~la ant.rior, y .... 
proceso se repite hasta que se alcanzan valore •• atablea 
(Ritland, 191]). 

Un método también MUy utilizado conal.ta en tratar da 
est imar 106 genotipos de las ~adre. al .1a.o tie~ que loa 
par~metros p y t (Brown et al, 1915; Allard et al ., 1971). Esto 
s e debe a dos razones: 

lI) Simplifica mu c ho el trabajo de campo, ya que .. muy raci1 
co lectar semillas , ~ientras que colectar tejido •• tarno i~lica 
equipo que no si e mpre se tiene y ci.rta cantidad de trabtljo 
adici ona l tanto de c ampo eo.o de laboratorio (Ra.rick y 
[.oveles!!, 1986 ) . 

b) La expresión de much~s en~I ... caabia durante .1 d ... rrollo d. 
l a plant~, por lo que mucha. genes no ••• xpresan en la. aadr •• o 
en Los hi jos, y por lo t~ nto no se pueden co~arar (Gen .t al, 
19!!l). 

Para esti mar los genotipo • • aterno., el alvor1t.o d. Brown y 
Allard ( 1910) requiere que primero •• tengan •• tiaacion •• 
pre li minares de la t y p. Para eatiear le probablidad da ci.rto 
1cnotipo materno se pueda utilizar la aiquiente expr •• ión: 

L(i,j)- rj,}tlri Pi,j{tk,P).I'" "1,1 

donde ti k es l a j-ésima frecuencia qenotipica .. terna en la 
iteraci6~ k y Ni 1 es el conjunto de hijos d. genotipo i de 1. 
!a~ili~ 1 (Ritlaha, 1983). El procedi_lento'" ericiente 
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cons i ste en tomar COMO al ganotipo da la .adre de la t •• l11a 1 • 
la j que maximiza L(i,j l y usarlo para iterar an la. doe tOraule. 
anteriores junta ndo a las fa.i lia. con iqual genotipo (Ritland y 
Jain, 1981). ' 

Los modelos anteriores son para datoa de un solo lecus , y 
por lo tant~ no hacen un uso eficienta de toda la infor.ación qua 
se puede tener disponibla, ya qua con vario. loei, .i uno no 
detecta un event o da polinizaci6n cruzada , probabl..ente otrae 
lo hagan (Shaw y Allard, 1981; Sha. at al, 1981). Z.toa .adalo. 
por lo general p r a.antan menor varianza qua la .-dla de 
estimadores de un aolo locu. (Ritland. 1913). Sa ban PTOpUeato 
va ri os a l gortimos mu ltiloci: uno da loa ._. utilizado. aa al da 
Ritland y Jain (1981 ) qua •• dariva diracta.anta dal da Brovn y 
Allard (1970), amp liado para ~ loci. Siapla .. nta u.a al lla .. do 
producto de Kronecke r (cada valor por toda l. aatriz antarior, 
ver Coello y Escal ant e , 1989) da la • • atric ••• y ~ para cada 
loci , que por lo ta nto genaran una. nueva. aatrice •• e y Ya que 
tendran dimensiones 1ft donde B •• el ~u .. ro da loci. 
posteriormente se puede n usar v.rsiona. para •• toa ca.o. da la. 
rórmulas mencionadas anter iormenta. 

Estos métodos multi loci s on aucho ftano. afeatado. por 
violaciones a los supues tos del modelo .ixto que loe método. da 
un solo 10cus. Ritland y J ain (1981) nos mua.tran que s u 
algoritmo multilocus es bastante resistente a violac ione. de lo. 
supuestos e n relación a l a aelección y a l oa apare.mientos al 
azar. si existe selección. favor ~ beter6cigo. o aparea.ianto 
clas iricado negativo (entre individuae de qenotipo di.tinto) , la. 
estimaciones tenderan a dar valore. da t e's altos da lo real. si 
se aparean preferencialmsnta sntre individuo. genaticamanta 
parecidos (apareamieto c lasit icado positivo) la t e.ti .. da va a 
ser menor a la real. Sin embargo lo. arectos 80n . inieizado. al 
usar unos 5 o mas loci diatintoa. 

Para probar si se cu~plen esto. supue.tos .. pueden tratar 
de estimar 105 hi j os predic hos seqdn el modelo y comparar con los 
observados con una chi - c uadrada (Ri tland , 1983) , o utililar una 
prueba generada a partir de la d iatribución d. Poia8On como la 
propuesta por Smyth y Haarick (1984), an la que Be obtiene la 
media y la varianz a del nuaero da hijos heter6ciqo. de madre. 
ho~óc iqas: si resul ta que la varianza ea aignificativ ... nte eayor 
que l a media, s e conside ra que l oa apareamiento. no son al azar. 

Ta~b : é n s e ha n propuesto modelos alte rnos a l mixto, co.o al 
de apareamientoB cor relacionado. de Schoen y Claqq (1984 , 1986) 
en el que todas o la mayoria la. s .. 111 •• producida. por un. 
mad re provienen del polen da una .ola planta , pero en realidad la 
mayor pa rte de las planta. se encuentran en un punto intermedio 
ent r e la panmixia y la polinil5Ción por un aolo padre. 

Otros punt os importante . en relación a la t .on loa 
siguientes: 

1) Numero de individuos a ensayar. Para tensr una certiduabre 
del 95' en l a estiMación del genotipo .aterno Brown y Allard 
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(1970) demuestran que.~ requiere analizar, pera ~a.a. baja. d. 
pol inización c rutada de alrededor de 0.1, d. aolo 2 a J hijo. por 
~adre, Mient~as que entre más alta ae. la taea de polinización 
cruzada se ~quieren cada ve z mfts individuos. Reeoaiendan u.ar 
en general entre 200 y 300 individuos en total , y unas JO 
tam ilias en promedi o . Aconse jan que nunca ae deben de usar .enea 
de S Cl!! lI!il ia.s. 

2) Nu~ero de loci a ens ayar . Este debe de deP4nder de la t. Shav 
y Bravn (1982) demoatraron que con 1 locu ••• rla suficiente al la 
t es menor de 0.6, aunque e s conveniente ena.yar aAa dado que en 
un solo gene se podrían tener errorea ai .a viola .1qUn aupuesto 
del modelo mixto. Generalmente ae considera 4 loe! son "a qua 
suficientes para t odos los casos, siempre y cuando los alelas en 
cada uno de ellos tengan frecuencias inter.ediaa (Ritland, 1983). 

J ) Esti~aci6n de la t en plantaa autoincoapatib1 •• , A pesar de 
que se sepa por mé todos ecológicoa que la planta ea 
auto i ncompatible (por ejempl o a partir de datoa generadoa por 
pol in i~ac iones controladas), tiene sentido e.tiaar la taaa de 
polin i ~aci6n c ruzada, dado que esta taaa •• un •• tiaador de la 
endogamia efecti va, (recordemos que a - 1 - t) ya •• a por 
autopolini7.aciOn o por otras fuentes (Ritland, 1983: P'rez de la 
Vega y AI Ia rd. 198 4) . si la planta ea incoapatible pero obtenemoa 
una t menor de 1 quiere decir que existe cierto grado de 
end og am ia, generada porgue se eatán cruzando entra parient.s. La 
magnitud de ésta endogamia puede ser explorada con los .'todos 
propuestos por Hedrick y Cockerham (1986) y por Ritland (198ge) • 

• ) Estimadore s de la tasa de polini~.ciOn cruzada t aayor •• de 
uno. Claramente estos no t ie nen aentido biol6qico, por lo que 
muchos algoritmos los redondean automaticamente a 1, pero se 
pueden llegar a estimar por varias razone. (Brovn et al, 1985): 
a ) Por aza r, si la t real es muy alta. b) Por abundancia de 
apareamientos clasificadoa negativos, como ••• 1 caso de lae 
plantas heterostilicas. e) Por selecciOn a favor de los 
heter6c igos. 

5) Estimadores heterogéneos para distintoa loei. A peaar de que 
es algo comun que suc eda, es dificil de interpretar. Pude deberse 
a errores de muestreo, a selecci6n natural para uno de loa loei, 
o a patrones de herencia no mendelianos para elguno. loei (Brovn 
et al., 1985; O' Halley y Balo'&, 1987). 

6) Heteroqenid~d en l~ t entre sitios o entre .ftoe. Ee dificil de 
demostrar estadisticamente que l~ t varia en el .apacio o en el 
tie~po, porque l~s varia n~~fi asociadas a la e.ti.aciOn de ~ 80n 
generalmente altas. Sin embargo este teno.eno .e he de.crito en 
vari a s especies (ScheMske y Lande, 1985; !acalant. y Coallo , 
1989), especia l mente en las que presentan alste.as .irtos con t 
intermedi ~s y 80n pol i nizadas por an i.alee que dependen de las 
condiciones del tiempo local. 

En éste capitulo reporto la taaa de polini.aciÓn cruzaaa t 
de AltrocaVUII mexic aDulI en Loa Tuxtlaa, V.racruz, pera tres afio. 
en un sitio (B, ver Capitulo 2) y en un afto en otro. tres .itioa, 
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usando para ello cinco anai .. a poli.órficaa. 

MATERIAL Y METODOS , 
Las colectaa da ... ina. de Aatrgeam¡e ""genp .. 

raalizaron an la eatación de biolG9ia tropical Los TUXtl .. , en 
loa dUoa d,escritoa an al capitulo 2, ua una fnn:S. de. 10.4. 
ancho a cada ' lado' (o Ha an parcel •• da 40 x 50 ." ex:oIIPto pan 
1988, donda . a usó una franja da 15 • (o ... una parcel. de 50 • 
60 al. En 1985 y 1918 a,Uo .. oolecto an al .itio 8, al 12 y al 
30 de .eptiembra, ra.pectiv ... nta, aiantr.a qua an 19.7 .. 
colactó da loa aitioa A, 8, e y ce, entr. al 15 y l' da 
.eptiambre. Sa colactaron cuando .ano. 10 ... ll1a. viabl.. da 
una aola inflora.cancia, por individuo qua .a hubiar. reproducido 
aaa afto. 

Poata riormanta an la ciudad de "*-100 .. realis.ron 
electrofore.ia en al_idón con loa .. todoa y par. 1'. anat.a. 
da.crit •• en lo. capitulo. ant&rioraa y en al Aptndioa l. In 19 •• 
• a analizaron .ólo do. loci (LAP Y 6-IIGD), .ientra. qua en loa 
otros dos aftos se analizaron 5 loei (MOH, 6-POCD, ADR, LAP Y 
PGI) • 

El an6li.i_ de lo. re.ultado. de la. elactroforeaia .a biso 
con el algoritao da Ritland y Jain (1981), tanto para eatiaar la. 
taaa. da polinización cruzada t por locua ca.o para .u .-ti"clón 
aultiloci, usando para a.to un progra .. para coaputadora 
au.inistrado por k. Ritland . Para e.tiaar loa errora. aatl.ndar aa 
utilizO un .etado de bootatrap qua incluye al .i..o proqraaa da 
Ritland , uaando 100 iteracionas. La. violecione. al aodalo alxto 
ae estudiaron con el a6todo de Ritlan4 (1983) coaparando con una 
Chi-cuadrada laa proporciona. da 9anotipoa en la prG9ania 
obsarvadas por locu. con la. eaperadaa aaqdn al -adalo, donde .. 
tiene 1 gr ado de libertad para 2 alelo. y aproxiaada.anta 9 
gradoa de libertad para 3 alalo. (El-Ka •• aby y Ritland, 1986). 
Es te an41i8i. ae realizó taabi6n con al prG9raaa facilitado por 
K. RitIand. 

RESULTAOOS 

En t otal ae analizaron 379 fa.Ili •• diferante. (a .. il1as 
produc ida. por una madre) y l125 .aal11 ••• La. t •••• da 
polin i zaciOn cruzada t por locu., .itio y afto, .u. arrore. 
eat4ndar (b.aado en un •• todo da boot.trap u.ando 100 
itera clone.) y loa taaa~ de .ue.tra ut1izadoa para a.ti .. rlaa 
( .. drea/ _emilla_) .e mua.tran an la Tabla 6.3. El valor por locu. 
varia entre 0.5J9 (s i tio e, 1987, 6-PGD) • 1.388 (SItio B, 1988, 
PGI) . La .ecHa por lecu. para la. 5 an&1 ... y lo. cuatro sitio. 
an 1987 rue 1 . 030 y uaando la. 3 aftas tue de 1 . 040. La 
diatr i buciOn da lo. a.tiaaeSora. por locua an 1987 y an loa tr-. 
a~o •• a muestran en la. ,i9a. 6.1 y 6.2, r-spectiv..anta . 

Se es'tiaó la ta .. da polinización cruzacla JlU1tiloci con el 
•• todo da Ritland y Jaln (1981), Y e.taa e.tlaaciona. para cada 
sitio/ afta l •• aoatraeo. en la Tabla 6.3 . B.ta. ta.a. 4a 
polinización cruzada aultIloci van desde 0.933 (Sitio 8, 1985) a 
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1.050 (Sitio B, 1987) , con una -.dia de 1.011 para 19'7 y d. 
0.991 ueando loa tre. a~o.. En ni~n ca.o parece .. r di.tinta la 
taaa da tacundaci6n cruzada a 1, a-vdn una aproxi .. ciÓft noraal 
al intervalo/da contianza al 95', • E.E. x 1.96, (Richardaon at 
al., 1986: O'Mallay at al., 1988). 

La variaci6n en loa a.tiaadores .ultiloci da 1. te .. da 
polinizaci6n ' cruzada por eitio ca-o fUnción da la dan.idad da 
individuoa reproductivo. por .. tro euadrado qua bubo en eaa aitio 
en e.a .nn, ••• ije.tra In la ttqurl •• l. 11 1ntarvll0 d. 
contianza al 95' .ugiara qua ningUna t aultilocl •• 
s iqnificativamenta diatinta a l. 

Para a.tudiar laa violacionaa a lo. aupua.to. da1 .ade10 
mixto, uaa.o. el .. todo da Ritlaod (1983) , qua pre.antaaoa en la 
Tabla 6.4 para cada afta/sitio. En 13 da la. 27 a.ti .. cion.s por 
locua, el valor d. Ch!-cuadrada •• 9randa (P<O.Ol) lo qua .uqiara 
violaciones al .odelo aixto. Dentro de '.ta. violadiona. podrian 
estar al qua loa donadore. de polen no fueran una ~aatr. ' 
aleatoria dal total da loa adulto., que lo. padra. de un. f .. ilia 
dada fueran una mua.tra pequena del total de individuo. 
reproductivo'. an una población, di.toraiona. en la aeqregación da 
al9000a qenes, aelección natural antre al paso da óvulos 
fecundados a .aaillas o apareaaianto claaificado negativo. 

DISCUSION 

A partir da dato •• obre la bioloqia reproductiva da ~ 
mexicanum, Bürquez et al. (1987: ver taabi~n el capitulo Doa da 
esta teais) predicen que la taa. de polinizacIón cruzada de eata 
palma debe de ser alta. Esta predicción .a ba.a en 3 
caracterlaticaa d. la especie: 1) la separación e.pacial da lo. 
aexos dentro de una infloreacencia, 2)la separación teaporal de 
108 seX08 dentro da una inflorescencia, el pri.er dia abren 
aicrónicamente todaa las florea fe.enina., y ha.ta el .equndo 
dia, cuando la .ayor parte de las flores fe.eninas ya e.ta 
polinizadae y presentan una baja rsceptividad, toda. ls. floras 
maaculinas eiaultanea.enta liberan al polen, J) la .enor 
fecundidad que .ostraron autopolinizacione. controladas, que 
produjeron en proaedio .ólo un 23.5' de frutos .i consideralOs 
CONO el 100' que lo. qua produjeron la. polinizacion •• cruzad ••• 
U.ando este ultiao dato como una aprox1aación a la t . tal coao 
hao hecho a1;unos autores (ver por eje.plo CU;uen at al., 1989). 
se •• perarla una t para A. lexlcanua de alrededor de 0.77 o 
mayor. 

Datos en relación al IOvi.iento de analoqo. da polen 
(8ürqusz no publicado) sugieren que el polen ae .uave .ocho entre 
individuos. si el polen viaja granda. distancias .a reducen l •• 
probabilidades de endoqaa ia por cruza entre parient •• (O'Kallay y 
Bava, 1987). Eata. consideraciona. apoyan la idea de •• tiaadore. 
de la tasa de polinisación cruzada cercanoa a 1 .n 6. ..xiconua, 
debido a que, coso ya .. nciona-aa, la andog.aia puade producir 
estiaadores bajo. da l. tasa da polinizaCión crusada (Ritland, 
1989a). 
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A partir da la fÓrMlla da la , an equilibrio (' - 1-" 
F/ l+F), podemoa obtener un eeti .. dor da t. Loa indica" da 
fijación P eati.ados para A. 5) fueron en 
promedio neqativoa tanto para auglriendO 
valores de t iqualea o .ayor. de 1 (uundo p~io d.a , en 
la fónaula de equilibrto ob~ una t .~r.d.a da 1.30). La 
ttqura 6.4 muestra para cada an&!.a por aU,io por afta al indica 
de ftjación ., COJaO funcion da la ta .. da polHaación cruzada. La 
linea conti nua repreaenta la relacion an el equilibrio. En la 
mayor parte de lo. ca.08 •• encuentran la. enal .. e por abajo d. 
ésta r elación, lo que Indica que exi.ten en la poblaclon .é. 
heteróclqoa de loe e.peradoe por el eiat ... reproductiva. 

La est i mación de le uea elle f~aoi6n cru.ada t para ..... 
• exicanug usando el -.cdelo .ixto· confiraa lee pra41ccionee de 
la biol oqla f loral y de · la e.tructura qan.tica obaarvada an la 
pobl ación. La t no pareca .er •• tedlatlcaaant. dl.tlnta da 1, lo 

" que .indica poca o nule autopolinizaclon y poca andbquia. 

En las estimaci onea de t para un .ólo loe! encontraeo. una 
gran variación entre enziaa. y entre aitio. (ranqo 0.539 a 1.l88 , 
media 1.04 0). Esta gran variación ae ha reportado en le .ayor 
parte de l vs estudios en lo. que ae ha e.tiaado la t para varia. 
enzimas y sitios, y es uno de loa probl .... que .e tratan da 
resolver al utilizar alqoritao. 8Ultiloel (Shaw y A1lard. 1981: 
Shav et 81., 198 1; S.yth y Haarick . 1984 1 Brovn et al, 19851 
O'Halley y Bawa, 1987). Para A.troclryul .. xicanu. podaaoa decir 
que los estimadores ~ulti1oci son robu.tos y con.i.tente. entre 
sitios y años, y que la inspección de loe intervaloe de confianza 
sugiere que nunca aon estadiatic ... nte distintos dS l. La. 
diferencias entre enzimas, eitioe y/o e~oe parecen deberes a6. 
bien a que son valores distribuidos ale8toria .. nte alrededor de 
una media. Esta ide8 se refuerza al no ob8ervarse patrones en 
relación a la densidad de individuo. tot81 o adulto. por .itio. 
Con respecto a los datos de 1981, parece que exi.te un petrón de 
menores tasas de polinizac i ón cruzada en densidades de i.ndividuo. 
reproductivos intermedias, pero aolo e . una sugerencia ya que no 
es significativamente distinta de 1 ninguna e .tiaaclón da la tae8 
de polinización cruzada. 

Las pru ebas de Chi-cuadrada para la. deevi8cionee con 
respecto a lo espe r8do se~n e l . odelo .ultiloei de Ritland y 
Ja i n (1981) sugieren que .e e.tá violando alguno o varioe de loe 
supuestos de el ~odelo mixto. Eetae violaciones han .ido 
reportadss en la a&yor parte de 10. e.tudios de taaae de 
polinización cruz8da en le . qua e.pacltic8 .. nte sa h8n buscado 
(Smyth y Hamrick, 1984; O' M811ey y BaV8 , 1987 , O'Mallay .t al, 
1988), lo cual ea lógico .dado lo r •• trictivo dal aodelo (Brovn et 
81, 1985). Por eje.plo, para el árbol tropical Pbitsctllobiuw 
pedicelllr. da • anziaaa e.tudiadae, en 2 ee encontraron 
vio18ciones (0'"811ey y Bava, 19'7). P8r8 IIrtbpl1sti. eXClI •• , 
de dos enzim8a utilizada •• e encentreron fu.rt .. violaciones al 
modelo eixto en una (0'Mal1ay.t el, 19"). In 6. IIJ1canUW 81 
patrón que .e encontró .a ai.iler, en 13 de 27 .. tteAciona ... 
encontraron aparente. violaciona. 81 .adelo .1xto. COnviene 
co .. ntar que un proble_ de 'ata prueba .. ta41atice •• qua lo. 
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qradoa de liNrtad .on aólo aproxiudo. (El-lta •• aby y Ritl.nd, 
1986) • .. .... l • • po.lble. violaciones .1 
aodelo varia. <:auaa •• 

1) La fracuancia alélica p an al polan puede e.tar .e.;.4&, dado 
que los padras no son una aue.tra aleatoria del total de los 
adultos, y sequra .. nta axistan alguno. árboles que dejan .. a 
hijos que otroa, como aucede an Eucalyptya reqnana (rripp at aL. 
1987) . 

2) Poaibl .. anta axiaten cierto 9rado da apara .. ianto 
corralacionados, eato es, que los padre. (donadora. da polen) de 
una infloreacancia dada aon solo una .uaatra relativa .. nta 
peque~a dal total da individuos raproductivos en una población 
(Schoen y Cleqg, 1984, 1986). 

J) Posibles distorsionas an la seqregaclon de ciarta. 9.nes, que 
el análi.is de la. cruzas no pudo datectar (var capitulo Tre.) , 
pero qua tal vea se podrian desostrar con .ua.tras .'s 9randa. 
(El1strand y Devl1n, 1989). 

4) La existencia de • negativa. en laa se.illa. podria indicar 
otra vio13ción, la existencia de aelección en el pas o de OVUlos 
fecundado~ a se~illas. 

5) Es posible que exista ciarto grado de aparaa.iento clasificado 
negativo, o aea que laa plantas ~prafieran~ co.o donadoras de 
polen a l as plantas (o al polen) con loa genotipos .ás distintos 
a ellas (Hartl y Clark, 1989; Apéndice II). 

Generalmente no ae considera muy grave que no se cu-pla 
estrictamente el modelo (Brovn at al, 1985), dado que al .adelo 
de Ritland y Jain (1981) ea realeente auy robusto, especial.ente 
ai se usan 4 o m~s enz imaa distinta. coao ya lo diecutiaos en 
relación a la Figura 6.1. Para el caso da A .• exicaoYA la 
violaciÓn para los apareamiantoe correlaclonado. no afecta 
fuertemente, puea ai se usa el aodalo aixto para faallias da uno 
o pocos padree, la t obtanida sube.ti .. la t raal Cachean y 
Clegg, 198~) . Por otra parte el exceso da heter6clqos que 
presenta A. mexicanum hace que se .obree.ti~e ligera~ente la t 
(Riltand y Jdo, 1981). 

Una reviaión de la literatura da loe valoraa para la tasa de 
polinización cruzada eatiaados con "todos gen.ticos ae pre.antan 
en la Tabla 6.5 y en laa Figuraa 6.5a y b. Solo usa datos de 
estudioe en loa que se consideraran datos da 5 o .a. 
progenitores. Para la Figura 6.5 utilic' la aitad entra el valor 
m4ximo y el minimo ai existian varioe datos para una especia. Sa 
encontraron un total da 104 asti .. cionas para 90 aspecie •• Loa 
datoe se dividieron en dos cateqori.s: hierbas por un lado, y 
árbolea y arbuatoe por el otro. Para 4rbole. y arbU.tos la. te ••• 
da entrecruza.iento son siqnificativ ... nte .a. altas qua an l.s 
hierbas (t aedia arbola. y arbustos - 0.88, t .-dia hiarba. _ 
O.~2, Mann-Whitney T-242, E-5 . 50, P<D.oOl, Tabla 6.5, ri9. 6.5). 
Por aja.plo, an Eucalyptue spp .•• ha raportado un ra"9o de antre 
0.69 a 0.86 (Brovn et al., 19'5) y an coniferas da entre 0.89 • .. 



0.98 (Sche_eke y Lande, 19851 ver taabi6n la Tabla 6.5). Mientras 
que en hierbe. (Fig. 6.5 a) tena_os todo al rango da valoras da 
t, aunque la ~oda ••• importanta .a registre antre valoras da 0.0 
y 0.1, pues gran cantidad de hiarba •• e autofertilizaci6n de 
manera casi exclusiva. 

Para lQII árboles tropicales .. ha a.peoulado ftcho sobra loa 
valores pro.ed io de las taea. da polinización cruzada. Tana.os 
dende las hipOtesin especulativas de Pedarov (1966) que trataba 
de explicar el elevado numero de e.pecie. de arbole. tropicales 
como producto de gran cantidad d. fanÓ .. noa da a.peclacibn, 
generadoB a su vez por flujo ~anico ra.tringido dabido a la 
autopolinización. hasta la •• ugerencia de auy alta polinización 
cruzada y movi.iento de polen da Aahton (1969). 

El primer eatudio publicado sobra la teaa de polinilecion 
cruzada en un arbol tropical fue el realizado por O'Mallay y 
Bava (1987) en rlthece110biuw ptdiptll.ra en al qu~ obtuvieron 
una t multilocus de 0.951, poaibl .. ente _anor qua 1, u.ando 4 
loci electroioréticoa y 38 padraa . En al árbol tropical da la 
nuez del Braail, Bertholletia excal •• , O'Malley et al. (1988) 
reportan una t multilocus de 0.85 con datos da 29 
padres. Datos preliminares para en Los 
Tuxtlan, Ver. sugieren una t et no 

publicado}. Aparentanente lo. i;~:;:¡j~!~~~,~:;¡¡j]::~~~¡:,~.;:: .. manera muy parecida al resto de 
comparación de estos datos con la 
estimaciones para un arbusto tropical, l12Ix ... lAGo, en santa 
Rosa, Costa Rica, en el que usando una enzia. (PGI), Heyvood y 
Fleming (1986) estimaron una t pro_edio de 0.578 para 5 sitios 
(rango 0.421 a 0.7 42 ). 

Se ha sugerido que posible.ente en 108 arboles la .utación 
Bea muy importante , debido a que sus grandes longevidades y 
arqu i tecturas permiten que ae aCumulen an 9ran n~ero da 
mutaciones en los meristemos, que eventual_ente pueden llegar a 
reproducirse ( Ledig, 1986). Asi la polinización cruzada (t 
ce rcanaB a 1) parecen ser un mecanisao para reducir esta ~carga 
mutacional~ en la progenie, dado qua al evitar la 
autopolinización, se minimiza la probabilidad de qua .e expresen 
estOR mutan tes que la mayoria de laa vacea 80n del.t~r.o. y 
recesivos (Ledig, 1986). En hierbas no se acuaularian tanto las 
mutaciones som!ticas, dado que su. grande. fecundidades lea 
darlan el mecanismo para eliainar cada .fto a buana parte de loa 
mutan tes de1etéreos y recesivo8, debido a que durante la 
reproducción se forman individuos hoa6cigos para e.tos gene. y a 
que buena parte de d ichos individuoa van a .er el1_1nados por 
selección natural (selección ~purlficadora·, Xi.ura , 1981). A.i 
las taBas de fecundación cruzada tan altas que pre.entan loa 
arboles ayudan a explicar, cuando "noa en parte, le gran 
cantidad de variaciÓn que se encuentra en l •• poblaciones y loa 
bajos niveles de diferenciación entre poblaciones (Ledig 1986; 
Laveless y Hamrick, 1987: Buckley et .l~ 1988) . 
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Tabla 6.1. Proporciona. de genotipo. en loa hijo. obtenido. de 
.adre. hoa6ciga. AiAi • 

Frecuancia de 
apar __ ianto 

• (auto) 

t (cruzada) 

1.0 

por lo tanto AiAj - tPj 

GenotIpos de la proganie 

• 
tp, 

y despejando t - AiAj / Pj 

Tabla 6.2. Probabilidades condicionala. de que una madre dada 
tenga cierto tipo de deacendencia, dada. cierta frecuencia 
al'lica p y cierta taaa de fecundación cruzade t. 

Genotipo Madre 

AA Aa •• 
Probabl 1 idades, AA s +tp ./. + tp/2 o 
dado un genotipo 
_terno, de •• tq 
genotipo de 

./2 +t/2 t. 

un hijo •• O a/' +tq/2 •• tq 

Esta matriz ae puede aeparar en dos matrices, una para laa 
probabilidades de eventos d. autopollnizaclón ., que inclur. 
todo. los elementos multiplicados por a y otra matriz para .. 
eventos de polinización cruzada T, qua a.ta for.ada por lo • 
• lemantoa multiplicado. por t. 

s - 1 1/4 O 
O 1/2 O 
O 1/4 1 

T- P p/2 O 
q 1/2 P 
O qj2 q 
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Tabla 6.J. Tasas da polinización 
tn~n~oa da .u •• tras para 3 aftas y 
en Loa Tuxtlaa, Ver. X e. la . ..eIla lo. 
X ault es la eati.ación .ultiloci. 

""O SITIO DIDIAS 

""" fi-PGD PO, .... LA, ;¡ ;¡ IIULT 

198~ • 0.94:1: 1 . 08d 0.'~6 0.'33 
Error eatandar ( .11]) ( .076) (.090) (.019) 
M .adres,N hijos 19,136 60,3Ia 19 ,136 19,136 

1987 • 1.10~ 0.806 1.181 1.091 1.17' 1.077 1.050 
Error estanctar ( . 099) ( .190) ( .130) ( .101) ( . 084) (.033) ( .034) 
H .adres,H hijos 81,41] 81,37fi 81,419 81,4aO 81,431 81,44~ 81,445 

1987 • 1.040 1.212 1 . 363 0.910 1 . UO 1 . 078 0.992 
Error eatan<h,r ( .141) (.058) ( . 107) ( . 163) ( .085) (.oaO) ( .0aO) 
H .adr •• ,N hijo. 7a,377 7a,3a8 72,37' 7a,350 12,371 7a ,J95 7a,J'~ 

1987 e 0.8]] 0.5]9 0.811 1 .196 1 .0]6 1.070 1.018 
Error estandar (.241) (.]98) (.284) (.09') (.074) (.0]3) (.032) 
N .adres,N hijos 42,229 42,154 42,210 42,2]] 42,2]5 42,24fi 4:1:,246 

1987 ce 0.558 1.]11 1.a6] 0.89] 1.110 1.068 0.915 
Error eatandar ( . 1)4 ) ( .105) ( .119) (.172) ( . 080) (.034) (. O]]) 
N lIIadres, N hijos 45,257 45,245 45,261 45,258 45,261 45 ,275 45,215 

1988 • 1.145 0.92 1.]88 0.971 1 .04 3 1.045 1 . 007 
Error estandnr ( .101) ( . 104) ( . 149) (.087) (.077) (.021) (.027) 
N IIIndrea,N hijos 79, ]82 79.]82 79.3112 79,382 19,382 7',312 19.]82 
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Tabla 6 .4 . Valoree de Chi-cuadrada para la. de.viacione. de lo. 
datos con respecto a lo •• perado .~n el .odelo para la 
estimación multiloci d. la taaa de polinización cruzada de 
Rit1and y Jain (1981). a partir dal .. todo de Ritland (1983) para 
AstrQcaryum mexicanum e n Loa TUxt1ae. Ver. Grado. de libertad 
estimados sequ n El-Ka •• aby y Rltland (1986). 

ANO SIT IO ENZlKA Xi cuadrada G. L. 

1985 , 6-PCD 1.26 1 
1985 , !.\P J.90 1 

1987 A HOH 4.2J 1 
1987 A 6-PCO J .60 1 
1987 A PeI 8 .2J * 1 
1987 A AOH 6.24 1 
1987 A !.\P J1.48* • 
1987 , HOH 7.07* 1 
1987 , 6-PCO 4.05 1 
1987 , PeI J . 19 1 
1987 , AOH 18.39- 1 
1987 , !.\P 45.72- • 
1987 e HOH 6.98· 1 
1987 e 6-PCO 8.5S- 1 
1987 e PeI 2 . Jl 1 
1987 e AOH 5.84 1 
1981 e LAP 17.69 • 
1987 ce HOH 17.53· 1 
1987 ce 6-PCO 4.66 1 
1987 ce PeI 7.41· 1 
1981 ce AOH 13 .15* 1 
1987 ce LAP 45 . 13- • 
1988 , HOH 5 . 54 1 
1988 , 6-PCO 4.09 1 
1988 , PeI 4 .30 1 
1988 , ACH 14 .87* 1 
1988 , LAP J6.96· • 
• P<0.01 
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Tabla 6.5. E.p.ei •• en la. que .e ba .atl .. do la ta •• de 
polinización cruzada t y fona de vida (ver texto). 

E.pecie t Refer.ncia 

6.l!&IlI barbata 
AUna barbata 
ABnI. barbato 
...". w.. 
...".w.. 
6.UIlJ .teri 1 ti 
Bi4Ina a.glvctco. 
w.na tarbea! 1 
l1dJDa c.ryicata 
l144nI blvaivosi. 
B1dAnI .'Dzte.!! 
l..1d.G.I. pilon 
DidAnt ~ cantu.a 
~ ~ sandiy.n.!. 
w...= 
Dorrlebla frut •• e.n. 
l<lWIA lI2ll.I.A 
Carduu. DlI.t.InI. 
ClarUa .c..UllJ. 
C¡arkia temblor.n.l. 
Clarkia uoauleulata 
Colllo.la heterQpbyl l a 
Collln.la sDArsiflqra 
cyOQ'urus c rlstatYI 
Eiebqrnia panicylata 

!IIorfo p i n 
!IIorfo interaedlo 
1II0rto thrulI 

l,iBnanthll A.lla. 
Lianantb" &la 

0.045 
0.01l 
O.OlO 
0.04 
0 . 01 
0.04 
0.664 
O,Ul 
0.608 
0.634 
0.619 
0.068 
0.881 
0.627 
0 . 615 
1.11 
0.096 
1.11 
0.5l 
0.55 
0.96 
0 .93 
0.4l 
0.98 

0.90 
0.93 
0.84 
0.66 
0.07 
0.0001 
0.005 
0.57 
0.013 
0 . 015 
0.009 
0.75 

0 .496 
0.07 
0.70 
0.654 
0 .707 
0.78 
0.80 

.. 

Marahall y Allard 1970a. 
Ha.riek y AUard 1972. 
Allard .t a~ 1971. 
l ... Y Allard 1965 . 
Cl~ 1972 . 
Jalo 197'. 
Sun y Gand.era 1918. 
Sun y Gand.era 19 ... 
SUD Y Gander_ 1988. 
Suo y Gandera 1988. 
Sun y Gand.re 1988. 
Sun 1989. 
Sun y Sand.r. 19'8. 
Sun y Cander. 1988. 
Sun y Cand.r. 1988. 
Antlt1ng.r 19U. 
Brovn .t al 1974. 
S.ytb y H •• rick 1984. 
Seb •• ak. y Lande 1985. 
Sch ... ke y Lande 1985. 
Seh ••• k. y Lande 1985. 
Sch •• st. y Land. 1985 . 
Seh ••• k. y Land. 1985. 
Ennos 1985. 

Brovn .t al. 198'. 
Brovn et al . 1985. 
Brown .t al. 1985. 
Glov.r y Barr.tt 1986. 
Sander. y Ha.rick 19BO, 
Scbe •• k. y Land. 1985. 
Ada .. y Allard 19BZ. 
Schoen 1981 . 
Brown 1979 . 
Brovn .t aL 1978. 
~al.r .t aL 1975. 
Ell.trand et .1 1978. 

Waller y ~i9ht 1989. 
Enno. 1981. 
Enno. 1981. 
Brovn y Cl'99 1984. 
Scbot" y C1'99 198'. 
Jalo 1971. 
R1tland y J.10 1981. 

cont·pa9·.iq 



cont.Tabla 6 . 5 

Eapecie 

~ multiflorua 
Lu.DinUI ot tinil 
LuD i oua bico l or 
t.up inus MDllI 
Lup i nu& Dachylobul 
t.uDi ous pHosua 
LIlpi nus succule otua 
Lycopenicon 

p lFPinel lifolium 
Med i cago pol ymorpba 
OenQt b.ra orga nee.io 
Papayer !lY..b..i.J.i.m 
Pbaseolus coccineus 
Pha s e ol us vulga r is 
fhl2X c usp ida ta 
" ¡ mulua guttatys 
pl ectri tis brachys t emoe 
plectri t is .• onaesta 
Sene c i o vulgaris 
Spc rguIar i a ~ 
Spergu1aria ~ 
Sty lolant he. ~ 
Tr i f olium subterra neym 
Tri ticurn ~ 
Triticum speltoide s 
IU rnera "lmirolia 
... !!Ul! 

Hi erbas: 
MEOIA 
DESVIACION ESTA OAR 
MEOIANA 

" 
Especie 

Arboles y arbustos: 

~ la s l oca rpa 
~ e t as s iearoa 
A&I&iA aur icu l i t otl' 
Astr9Caryum mexicaoum 
eanks i a attenyata 
Baoks ia c .oz ie5s1 
e, r thQl letio e xcelsa 
EycA l yptus c it rl odora 

t 

0.8l 
0.35 
0 . 04 
0 . 45 
0 . 00 
0 . 30 
O.U 

0.14 
0 . 082 
1.00 
0.l5 
0 . 65 
0 . 24 
O. ll 
0.52 
0 . 01 
0 .66 
0 .03 
0 . 015 
0 . 12 
0 . 018 
0 . 001 5 
0 .045 
0. 8 5 
0. 19 
0. 99 

0.42 
0 . 3 5 
0.45 

" 
t 

0 . 89 
0. 96 
0. 93 
0 .998 
1 . 11 
1. 04 
0.849 
0 . 16 

• 0 

8ch ... k. y Land. 19". 
IIIIrd1nlJ ft al. 1914. 
Rardinq et al- 19"4. 
Hardlnq .t al. 1974 . 
Hardlnq .t al. 1974 . 
8ch ... lr:. y t.nd. 19'5. 
Sch"lk. y Land. 19.5. 

Rick .t 11.1911. 
Jalo 1975. 
t.vin .t al. 1919. 
Sene.lk. y Land. 198'. 
Coallo y Elcalante 19.9 . 
Coallo y Escalante 1989. 
r..vio 1978. 
Ritland y aand.rl 1987 . 
aand.rl .t al 1917. 
aand.rl at al 1911. 
"arlhall y Abbot 1982. 
Sch ... k. y Land. 1985. 
Sen ... k. y Land. 1985 . 
Sch ... k. y Land. 19.5 . 
Sehe •• k. y Lende 1985 . 
Jalo 1975 . 
Seh ... Ir:. y Lend. 1985 . 
Barr.tt y Shore 1987 . 
Brovn y Al1ard 1970 . 

Referencia 

Sh.o 1987. 
Moran et al 1989 . 
Moran et al 1989 . 
E. t. trabajo . 
Scott 1980 . 
Scott 1980 . 
O' Kall.y et al. 1988. 
Yen et al. 1983 . 

cont . ~ . • 11)' • 



cont.Toblo 6.5 

Especie 

dlloqatenil 
qnndil 

iiii~ k.iUonia 
obliaua 
DAucitloro 

DedicellAre 
menz;iessi 

~rboles y arbustoa: 
I'!EDI~ 
OESVI~CION EST~O~R 

ME DIANA. 
N 

t 

0.79 
0.84 
0.77 
0.76 
0 .70 
0.69 
0.55 
0 . 77 
0 . 71 
0 . 82 

0.519. 
0.952 
0.89 
0. 87 
0.94 
0.95 
0 .977 
0.958 
0.905 
0.98 
0.95 
0 .93 
0.578 
0.951 
0.93 

0.88 
0. 12 
0.91 
l. 

" 

Referencia 

Moran y Bruwn 19.0. 
llrown et al. 198". 
rripp 1982. 
Brovn et al . 1975. 
Ptl.illipa y llrovn 1977. 
Brown et al. 19.5 . 
rripp at 01.19". 
arown et al . 19.5 . 
Brown at al. 19.5. 
Hoppar y Koran 1981 . 

"re. no publicado . 
"ras no pulIlicado . 
Lundquist 19'9. 
Shaa 1987. 
Sch ... ka y Lande 1985. 
Yeh et al. 1989 . 
!l-Ka ••• by at al. 1987. 
Kitton at a].. 1977. 
Tarria y Kitton 1984. 
Scha .. ka y Landa 1985 . 
Guri •• y Lediq 1982. 
Brown 1919. 
Hayvood y Flaail19 1986. 
O'Mallay y Bava 1987. 
Shav y Allard 1981 . 
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g) Debe tener g eneraciones discretas. 

h) La población debe tener u nos lim i tes claramente definidos, o 
sea que deb e !ljustarse, por ejemplo , al model o de " islas" de 
wright ( 1940, 19SI) o al d e " S t e p ping stone s " de Kimura ( Kimu ra y 
Ohta, 1971). 

i¡ No debe actu " r ninguna otra fuerza evo lutiva. 

si se vial" cualquier supuesto, el número de individuos rea l 
de la pobl~ci6n va a ser distinto de su tamaño efectivo M • . 
Generalm~nte el t~maño e fectivo es me nor que e l nu mero de 
individuos rea l. Así, u n indice Otil puede s er "./ JI' , el c ual 
genen' lmcnte t o :"!" valorcs m('no r es de 1 (Cra"'ford, 1984a). 

De ('sta man~r~ $(> h~n propuesto en l a litera t u ra varias 
grupo~ de método~ p,lr,' estimar el ta ma ño ef ectivo. Estos grupos 
dependen de la d('finci n n de tamaño e fe ctivo a p~rtir de la cual 
se derivaron, y pu('den ser, de "cuerdo a lo señalado 
anteriormente: 

<'I¡ Derivados" r>artir del increme nto en el índice de fi j ación, 
que nos d an el " Ta"", ño efectivo por edogamia" (wright , 193}; 
Ki mura y Cro..." }')~3). 

b) Ob ten idos" partir de conside rar el aumento en l a varianza en 
las frecuencias alélica s entre subpoblaciones, que tlOS dan lO!l 
e stimadores de "Tar'laño e fectivo por vari .. n~a " (Cro", y Morton, 
19S5 ; Killlura y Cr o"', 1963). 

c) Relac ior.ildas a 1il las" de perdida de la heterocigos is, o lo 
que es lo mismo, a 1" tasa de pé rd ida y f ijacioil de a lelos por 
dpriva , estimaCJonc!l conocidas como "Tamaño efectivo por 
eigenvalor " o por "Extinci o n alei!.tor i ~" ( Halda.ne, 1939; E"'ens, 
1979) . Esta s han sido llamada s asi porque esta tasa de pérdida de 
la heterocigosis e sti!. dete rm inada por el eigenvalor no unitar io 
mas grande de la matriz de Ha rkov de probabilidades de 
t ra nsición que describe el proceso de la deriva genica segun el 
modelo de Wright-fisher (Hi'l rtl y Clark, 1989) y que equivale a 
laabda ~ } - lj2 N. 

Gene ralmente los est i madores derJvados a partir de una u 
otra. d e f i nición son idénticos o muy p a recidos, pero pueden ser 
distintos si la población esta c amb i <'lndo de número . Por e j empl o 
si u na población monó i ca reduce su tamaño, y cada progenitor de~a 
solo un hijo, el tamaño efectivo por endogamia es infinito , 
mientras que el de por varian za e s de 2M , dado que no e xiste 
varianza en la fecundidad. O en un caso opuesto, si sólo existe 
una planta que se au t opoliniza pero produce un número i nf i ni to de 
h ijos, su tamaño e fectivo por e ndogam ia es de 1, p o rque es una 
sola madre, pero el de por var ian:l!a es in f inito ( Kimura y Cro", , 
19 6 )) . En términos g enera les, el t ama ño efectivo por var i anza es 
mayor que el de por e ndogamia s i la poblaclón crece y menor si 
decrece (Simberloff, 1988), El tamaño efectivo por endogam ia e s 
retrospectivo y est~ re lacionado al número de padres en 
organi smos hermafroditas o de abuelos en organismos dióicos, 
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~ientr~8 que el t~~~ño efectivo por varianza es proapectivo y 
est~ dado por la progenie {~imura y crov, 1963; Cra~ford, 198 4a). 
Por otra p~rte el tamaño efectivo por eiqenvalor tiende a ser ~as 
parec ido al tal!laño erectivo por varianza (S ill\berloft, 1988). 

Para organismos que presentan generaciones continuas se han 
pro puesto ~ 19unas fórmulas para estimar el tama~o efectivo por 
varianza que consideran fundamentalmente que la deriva génica 
esta producida por diferencias aleatorias en las sobrevivencia s 
entre individuos , como l as de Hei e ImaizUlI\ i (1966), Crow y 
Kimura (1972) y Johnson (l977 ). Otras corao las de HUI (l972, 
1979) Y Emigh y Pollack (1979) consideran laa varianzas en la 
fecundidad, la cual lleva i mp 11c ita la sobrevivenc ia. Estas 
ultimas fórmulas s o n ge nera l mente cons ideradas como las ~a5 
adecuadas ( Kimura, 1983; Crow y Denniston, 1988). En una 
población con gen~r~ciones continuas , de tamaño con.t~nte y 
es tructur~ estable de edades, Hill (1972, 1979) demostró que el 
tama ño efectivo es el mismo que para una población ~on 
generaciones discretas que tenga la mis ma varianza y el mismo 
número de indiv i duos entrando en cada generación, y simplemente 
~e debe agregar a la f ó rmu la de generaciones discretas un término 
que considere el tiempo de generación ( L). Hill (l979) t~lI"bién 
demostró que las ideas anteriores se pueden incorpora r asim i smo a 
las fórmul~ s del tam~ño efect ivo por edoq~~ ia. 

sin embargo, la estimación del tam~ño efectivo representa un 
problema muy complicado si las poblaciones no presentan una 
estructura de "islas", o sea si estas no tienen lilnites 
claramente defin idos, o si ex is te "aialamiento por distanci~", 
esto es, la poblaci6n no es panmictica, sino que individuos m~~ 
ce rcanos gcograficamente tienden a aparearse más entre ellos de 
lo que se esperarla por a7-ar ( Wr ight, 1946). Por ejemplo, en el 
caso de plantas este "a i slamiento por distancia" se genera porque 
el polen y las semill~ ~ tienden a viajar distancias re lati vamente 
cortas, y en su mayoria quedan alrededor de la planta madre 
(Levin y !<erste r, 1974: Van oi j k, 1985, 1987; Apénd ice IIJ. 

Inicialmente, wr ight (19 4 3 a y b, 1946; Provine, 1986) 
propuso su model o del "a islamien to por diatanc i a" para tratar de 
entender la evolución de especies con distribuciones muy amplias. 
Estas especies no forman una sola gran población en todo el 
áMbito de su distribuci ó n, sino que se pueden definir poblaciones 
(o Bubpoblaciones) dadas por la distribución de las distancias a 
las cuales llegan los genes de un individuo. Asi 8e podria 
definir un ~rea dentro de la cual se pueden encontrar a ambos 
progenitores de un individuo en el centro de dicha área, y se 
pueda considerar que ambos fueron tomados al azar . A dicha área 
Wright la llamó Hneighbourhood", la vecindad genética . Esta 
vecindad ser i a por lo tanto el equivalente a la unidad panmictica 
y multipli cando esta área por el numero de individuos 
reproductivos se puede hacer una estimación del li~i te superior 
del tamaño efectivo de una población, el cual posiblemente 
diaminuirá al considerar las otras desviacionea en relación a la 
población idea l (Crawford, 1984a). Asi, la vecindad en 
poblaciones distribuidas espacialmente en dos dimensiones seria 
el área que queda en un circulo con un radio de dos veces la 
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varian~a axial en la dispersión de los hijos, considerando qve la 
.edia de esta dispersión ea caro, debido a qua algunos hijos 
quedan an una dirección, otroa an otra: dantro de •• ta áraa 
tendre.os el 16.5\ de los padres. Por 10 tanto la vecindad seria 
(wright, 1943a, 1946): 

Vecindad 4" 3 .1416 .. (varianza en le distancia donde se 
establecen l os hijos) 

y una estimación del taftaño efectivo seria: 

Ha -Vecindad" densidad de individuos reproductivoa por m2 • 

Es i mportante recalcar que l a varian~a qua se uti1i~a en 
todas estas formulas ea la varianza axial, que es la varianza en 
un sol o e j e, y que equivale a l a mitad de la varianza an dos 
dimensiones, que es l a qus general.ente se mide (Crawford, 
1964b ) . 

La fórmula de Wright fue modificada por Levin y Kerster 
119(6) para considerar la s dos toraa. como 8e mueven los genes en 
l a s planLas, ya sea como polen o como ••• 1ll.s, introduciendo 
ambos componentes a la fórmula mostrada en el párrafo a nterior. 
Posteriormente, Crawford 11984b) demostró que la manera correcta 
de . usar ambas varianzas debido a la consideración de que el polen 
es hap10ide es: 

Va riaru:a axia l " (1/2 VarL.'1nza axial del polen) ... Varianza axial 
de semi 11as 

Asimismo, Crawford (1984b) deaostró que dependiendo del 
cociente V~r i anza axia l polen/Varianza ax i al semillas se puede 
tener dentro de la vec i ndad desde el 86.5' de los progenitores, 
si el cociente es muy pequeno, al 81.6' de l o s l~ismos , si el 
cociente es grande (de ~á. de 10 ) . El numero de progenitores de 
cada sexo dentro de la vecindsd no es iqua1, y 3 i el cociente 
anter ior es i nf inito se llega al caso extremo en e l cual se mueve 
mucho el polen y l as semillas p.raan~en inmóviles, en el área de 
la vecindad tendriamos el 100' de las madres y aO lo el 63.2' de 
los padres, el promedio de amboa noa dA el 81,6' que señalamos 
anteriormente. si e l cociente llaga a o, se tiene el caso opuesto 
en el cusl el polen no se \IIuave y la •• emil1a. se _uaven mucho, y 
en este caso tendr1amos en la vecindad el 100' de 108 padres y 
el 73\ de las madres, que otra v.z promediados nos dan el 86.5' 
que \IIencionamos anteriormente. 

La tórmu l a de ls vecindad puede ser corregida si las 
distribuciones del Dolen y/o las •• _il1as no son normales 
(Wright, 1969; &eattie y CUlver, 1979), o s. puede toaar en 
cuenta la tasa de polinizaciÓn c ruzada t (Cravtord, 1984 a). 

Van Dijk (1965, 1987) considera que esti.ar las vecindadea 
no es óptimo para poblaciones aisladas por distancia, debido a lo 
relativamente arbitrario del área a considerar y al nu_ero 
variable de progenitor •• que quedan d.ntro d ••• a 'rea, y ha 
propuesto un indice " que el llama de "transporte de genes", que 
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es la distancia pro~edio en =etros que se mueven l o s q~nes por 
qeneración: 

JC .. [1/2 . 3 .141 6 . (va r¡ ,9Z éI axial en l as semlll "s • 1/2 
varianza ax i al del polen) ) . 

Siquiendo la termino logí " de Slatk in (198 7) pod e ~os 
r e ferirnos a todos los met-oC!os anteriores como lo!; "met odo .. 
direc tos" pdra estilltar el tdmaño efectivo. Por otra p " r t e 
podriamos def inir toda una ~er ie de "lIIétodos indIrec to s " t. .. s ados 
en e l uso de frecuenci as al elicas. 

Dentro de es tos I:,et.odos inC! i rec tos po d emo .. s c n,ddr lo,; 
intentos de a Ui;\ll':d r el Cam!.; l o en l a het e r oclGO¡¡IS '. e. ... 1 
Incre men to e n J d 1' ) entrl< u ls tintas qeneraclones ( Kr l lT.u"., 'l 
Tsak as, 19'11; jiel y 1.1) 1m •• , 1'.oal; van Dij l\ . 19tn l . ba,Os n . .., lodos 
presentan en yéw~r"l ,, 1 prc.blema de que l o s Ca¡:1I. 1 :" ~ é l ' . " 
heteroclqoS ! S :,.on n.u'i pequ(: n<. .... , po r lo gu", l us ",:';-o rl<" ... W 
estllnaCl on tlend.., n a s;;r r.., I "LlvaJ:lent:e gr"ndes y plJ r l o ;:1l ';~ LO se 
requiere de gran cantidad de datos que de preleren~ la sean para 
v",ria ~ ge ne raci()n"s ( Nel y 1'a) ima, 1981 ) . IJn ¡:..!"o r.!ema .. dlclon .. ! 
es que en t OCIO " ~\,, l l l.:!:Ir .. ú nc deIJe oe o per ... r n l:-'9" \\0 o t:r " :""r¿d 
evolutiva ( N,,) y 'la , !~ ..... 1$06: , . 

Otre !:let.odo l nJ l rc~te. I,,, ra estiroi:lr (> 1 tomd(.(, l!l" ... tl ·.·~ l.~ ,, ¡ 
uso de 1", F.s t ¡ ver Ca pl t \.lu ' .. ) para oDt",ncr el " s t-,r::" • .H .. , 

~onl unt o o e NIII •• piJrt:lr al.: :" Jo rmula d" o.: row tlOKl ( :~d .; ) : 

" 
a onae o '" (n/n- l i · y u es el nume r o de ~ ubpol.)j " l lunl·., Utll l ':"ó ,, :;. 
PosL"rlo rmentc .5 ", pucdt; U\I! : Zd r la formul" pr"'-'U\ td{j ... po,' 
S ¡",tk in y Harton (l"'¡¡~): 

Est.e par"ce :..:cr uno <.1<: lus metodos ma s 1"01."15tO" y .cu n! 1-'1.,,, .. . I.or" 
l a e ¡¡ tl,· . ,~·i on .! . :¡ n -"t<> cc.n; unt .. <.le l IJu)o '11. 111 "':0 .,' <\,' 1 L"I',.,II-, (1, 

poblacH.tI . co;:¡o l o d..., r.. Ut; :.l l<111 las Slmulilc l clOes , h; !... I~~: II. , 
Harton : 1·.Ia .... ) . 

En el c a so d el ill ,, \a J:l lent.o por d istancia l a d t;riva gcnica 
esta intimamente n .:l a c i o f},Oda con e l flu jo "cnico y est: 05 o su ve ~ 
con la enaoqaml<1 y los SI " t"/fL"S re produc tiVOS (Vf".l· Apendl ":" J i) . 
Ld end og a.mia y lo" Sl:.t " /T,. 'S r ep r oduc t:ivo.s d e te r minan LO t ... " " de 
p o linizaclon cr ... .: .. da t , 1 .. CU ol j unto con el mOVlrn¡ent: u "c P"lO:I'1 
y semill as a f ect:an el t amano e fectivo, 1 .. l nten S ld"d d" 1 .. de rIva 
genicCi y el i l u Jo qeni cc. En el c aso del " I~laml ent: o por 
dlstanci.a no se pued" Oe ! ln ir una tasa al! t lu j o qcnH':o 111 , d .. ao 
que no t:enemos pobla cione~ ~:" ramente dllerencl ~ d~s s i no que se 
debe oDtener UIM cs tl ;r.aci on con j unta del t.amano ele c t: i vo y la 
miqraClon detcrmina.da por I~ vecindad. 

lC n est" c "pit u lc var::o.:; .. est.udiar el mov imi ento d~1 poltm 'i 
las sellllllil S o e la p"¡r'.,, .6.llrocaryum meX IC cloum, u!> ana <J va rio" 
tIpOS d" datos gent~ ra aos indep€ndlentelOent.e p .. ra ,,1 mOVH.lent.c 
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del polen. Con estos datos obtendremos las varian~as axiales ' y la 
vecindad. A partir de datos demoqraficoa que se han venido 
tomando desde 1975 estimaremos el tamaño efectivo dentro de esta 
Area utili~ando para ello varias de las fórmulas propuestas pa ra 
calcular el tamaño efectivo por varianza para poblaciones con 
generaciones continuas. Posteriormente co~pararemos las 
estimaciones directas rea lizadas aqui con las estimaciones 
indirectas generadas a partir de la estructura genética analizada 
en el Capitulo 5 . 

HETOOO~ 

Todo el trabajo de campo se realizO en los alrededores de 
las i nfitalaciones de la Estación de Biolog1a Tropical Los 
Tuxtlas. cono ya se señalo en los capitu los anteriores. El 
trabajo de labori'ltorio se realizo en la ci ud ... d de Méxi co, con los 
métodos e lect rofor~ticos descritos en el Apéndice l . 

11 ) DispersiOn de 5('1"; i l as: 

Ll 17 Y 1~ de septiembre de 1987 se estudi ó la dispersión 
primaria de las semil las d~ A.mexicanum. Para esto se registraron 
las distancias a la~ cuales caen naturalmente las semillas antes 
de ser movidas por otros aqentes, o sea S~ ~ stimó la llamada 
sombra de semillas (Dirzo y Dominquez, 1986; Vargas. 1988 ). Estas 
distancias se obtuvieron para 658 semillas d isp~rsada s en 
condiciones naturales proven ientes de 45 madres distintas . Para 
esto se usar on madres al~ j adas de otros individuos reproductivos 
(para evitar posibles confusiónes con respecto a la identidad de 
la mo!!dre de una s("mjl1/l dada ) y S E' mid ió la d istancio!! a partir 
del tronco d~ l a pl ant~ mi'ldre de cada una de estas semillas. 

En 19QO J .~odr ique t y M.Mart i nez-Ramcs es~i maron la 
disperslon sec..:ndarla en (!. mexik..<tru.!.!!! utliziH'1(\ semi l l as en 1/15 
cuales se ha bia cclocado en su interior un O::l!rr~te de hilo, de 
tal fOTmil que al ser removida l~ selllilla por alqún animal s~ 
fuera desenrollando el nilo y asi se pud i era estimar la 
distancio!! entre el sitio original y el final. Ellos obtuvieron 
datos de disp~rsion para 156 semillas diferentes. Esta e s una 
modificaci ó n al mc'!1;:odo usado por Hallwa chs (1986) para estimar 
la dispersión por mamiferos de los frutos de ~enea courbaril. 

b) DispersiOn de polen: 

Se usaron cuatro juegos distintos de datos. El primero lo 
obtuvimos A.Burquez y yo en marzo y abr il de 198J. Para esto se 
aplicaban polvos f luorescentes en una inflorescencia en fase 
masculina y al dia siguiente se colectaban inflorescencias que ~l 
dia anterior habían estado en fase femenina; colectandose todas 
las in florescencias encontrado!!s en u n circulo de 80 m de radio 
al rededor de l~ planta mo!!sculina. En e l laboratorio las 
i nflorescencia s se disectaban y con uno!! lampo!!ra de luz 
ultravioleta (Ul tra Violet Products inc., MSL-48 ) se estimó el 
número de particulo!!s fluorescentes. Sin e~bargo en este analisis 
solo vamos a considerar presencia/ausenc i a de particulas 
fluorescentes. dado que consideró o!! estos datos mas confiables. 
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En estos experimentos se uso un total de R donadores de polen. En 
1988 usando polvos fluorescentes se reali1.aron estiMaciones 
similares a ¡ .. s del 198 3 los dias 21 y 28 de ma rzo, usnndo 2 
donadores d e p olen. 

Otro juego de datos f ue obtenido por A. Burquez en 198) a lo 
largo de tod" la floración y se refiere a la distancia minima 
entre i nfl orescencias. Pari'l 70 inflorescencias en fase lIIascu lina 
buscó l i'! lnf!n rescenc i" m;i.s cercana en f ,'se femenina y reqistró 
la d i stancia en linea rec ta entre ambas. EstA es l<l d istancia 
m i nll~a qu,," t. O:-Tv1ri i'l que v iaj ar un qrllno de pol en para real iz"'r un'" 
fecundacion d i\do que 1" ta,>i'I de ,l utopolin i zaci6n es de O (ver 
Ci'l pitul., ".,) 

p",P¡ ! .. r-~ se tI~ i'l r..,n d.ltO!'- de e l cctro f o resis de los cUi'ltro 
siti05 d~.« t; !"" J ·_OS an~,""~Jorn"'nt ", y para 19Pij los datos del Slt. l e.; 
B. Con e s - o~ <jat.os s'" re"llz6 un análisi.s parcii\ l de exc lus lon de 
pat~rn idiJ'l ( Aro,m, 1'·~9) c on l a s semillas que presentaban e l 
ollc lo 1 d " ]" 1.; '¡, r r . :) cU yi\ "'i'ldre no lo to¡>nia; esto se puede 
h" cer dado que ('st.e ·\¡ .. lo es r e l a tivamente raro en est. ... pobl ... cion 
( trecucn <: ii'! .¡ lr-líca p r omedi o 0 . 03 ). Para c ada semilla con este 
il lc Io ~'c uctcrm H1<} $1 s u posible p .. dre ,;e enc ontraba en el .. ¡ tio; 
pilra e s t o f-" 1 n~r"'r.Clonilb" e l genot i p o de las cinco enzimas 
poI i mór f ica~ d~l hi jo y de la madre, se i nfer ia él o lo!> pos ibles 
genot. ipos <.1<" 1 p"dr~, también consi d erando las ci nco e"zimas. 
Post .. r io r",ellte se C"o mp.lr ilban estos pOSibles genotipos con los de 
los adult.o s CDn e l a le lo ) d~ntro del sitio par" decidir S I 
poddan o no se r e l padre de l hi j o. De encont rarse un solo 
po .. iblr padre se esti ",aba la distancia madre/ padre con los mapas 
de todos los i ndiv iduos elllborados a partir de 10$ datos de 
col e c ta y d .. lo,,; mi\p"' s levant.ados por J. Sarukhan, D. Pi ñero, R. 
Oirzo, E. Go n z ... lez y P. Alberdi, en 197'; y lla.,amos a esta 
d is t"nc ia Ji! "d istanci.a m;/¡$ p robab le ". Pa ra a Lq unas semillas esto 
no fue pO~lblc, por no cncontr~rse n ingun po~i bl e padre dentro 
del sitio o porque se locollizaron dos adu ltos que podrian haber 
sido sus pildr~ s ; por es ta ra1. Ón se determinó para todas esta.s 
semil las una "d istanci" n inima", dada por la dis tanci a que fuera 
menor de la siguient(' ~ : al posible p .. dre, o s i habl", varios 
pos ib les p lld r es ,,1 que estuviera más c erca de la madre, o a 
alquno de los bo r d e s del s itio. Esta es 1.1 dú;tanc i a minima que 
tuvo que vi<l i.lr el polen, ya fuera proveniente de un individu o 
identificado den~r o de 111 parcela o la d i stancia m1nima al borde 
d e la misma . c onsi derando que en ese punto podría existir el 
padre de e sa semilla d ,1da . 

cl Vcc indi'ld: 

Esta fue ~sti mada usando los valores de las varianzas 
axiales en polen )-' semillas estimada ti partir de los datos 
obtenidos en las observacionc5 de los doS incisos anteriores, 
us""ndo las f Ol:"muli'lS propuestas por Crawford (1984 b). asi C01'l0 
¡ as correcc iones pi'!ra desv i aci ones a la normal i dad y por la tasa 
de polinizació n c ruzada, t (ver Capitulo Seis). que sugieren 
wriqht ( 1959) , Be.1ttia y Cl.llver (1979 ) y el mi s mo Craw(ord 
(1984110) . 



d) E.timacio~ d ire cta del ta~a ño e f ectivo: 

En pri~er lugar se el a boró una tabla de vida a partir de los 
da t os de~og ratico. presentado s por Piñe ro et a l. {19t14, Table 2). 
A partir de esta tabla se estimó el tiempo de generación L 
(Krebs, 1978). Con los datos de reproduccion de lo~ 4 sitios 
estudiados en esta tesis (A, B, C y CC) estimamos la varian~a en 
la fecundidad . Estos datos se utilizaron en las fórmulas para e l 
tamaño efectivo por varianza en poblaciones con tinuas de Nci e 
Imazumi (1966), de Cro1o/ y Kimura (1972 ), y de Hill {1972, 1979); 
posteriomente se utilizaron los datos estimados por estos 
metodos para obtener una densidad efec tiva para uti l izar la en 
las formulas de la vecindad. 

RESUL711.DOS 

a l oispersion de semillas: 

La dist ribucion de las d is tancias a l a 4u~ se encontraron 
658 semillas provenientes de 4S palma s distintas se muestra en la 
figura 7.1. Esta distanci a representa una estimaClon de la 
dispersi6n pr i m .. ria. La media de esta distanc i " es 0 .78 4 ni 

0 .60 3 O.E . Y la mediana 0 .62 (Tabla 7 .1 ) . La varlan:a ax i..lI 
para una media de O, dado que se considera que d i ser la 
dispersion e n toda s la~ direcciones, estds se dnula n y e l 
movimiento neto es de O, se estimó con ld f ormuli:l: 

Varian: a ax idl =L dist~ncias2 / 20 (C rd'Wf ord , 1984a ) 

que en este caso re s ulto de 0 . 978 m ~uadrddo~ . La cu r~OSI S , 

asumiendo una med i a de O, se estim6 con l~ lormula: 

Curtosis & n )(4 /{ )( 2 ) 2, donde )( son c ada una de l a,; 
distanci3 ent.e la mad r e y Id semi l la (Cra .... ford, 1 98 ~a) re s ulto 
de 1.320, ligeramente leptocúrtica; su signiti c anc la est .. 
e)(presada como t ~curtosis/desviaci6n estandard , y l a desviación 
estandard a su vez estoS e)(p¡'esada como (2 4/ n) 172 si n dUO (:; o k,,, ! 
y Rohlf, 19 6"' ), por l o qu e en este c aso e,; siyn i l lcatl vall'lOn te 
d ist inta de una norma l (t= 6 .:' 10<, PoC O.OOI) . 

La estimaci o n de la dIspersión s e c undar i a s e muestril t<imbie n 
en l a Tabla 7.1. La media y l a median a de esta ( media ~2.J5, ! 
4.18 O.E., mediana · 1.5) son significatlvamente mayores que las 
de la dispersion primaria (t cons iderando d j le ren~ lils en Id ,; 
varianzas" 10. 76, P<O.O OI ; Hann -Whitney Ta 8 )'IOO . ~, z " J 6. ~1 , 

P<O.OOI ) . Por lo tanto la va r ian:¡;a axial con media o tdmbien es 
mayor que en el caso de la dispersi6n primar ia y 
significativamente leptocurtica {Tabla '1 .1). 

b) Dispersi6n de polen: 

Para los datos de polvos fluorescentes de 1983 y 198 '1 se 
muestran sus patrones de dispersión en las Figuras 7 .2.a y 7 .2.b. 
En 1983 se estudiaron mas plantas donadoras po l en (H) que e n 1988 
(2), por lo que se tiene u n mayor numero de plantas re cep~or ~s en 
l as que se ancontro marca fluorescente ( 29 vs 7 J La liIed ía y 
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",ediana en ambos casos es parecida (lIIedias 22.9 m + 17.2 O.P;. 
(198)), 22.) m, + 16.8 D. E. (1988), medianas 16.8-m y 18 . 1 m, 
198) y 1988, respectivamente (Tabla 7.1)), y tanto una prueba de 
Mann-Whitney (TE 10 1, p.o. 58) como un Análisis de Varianza 
(f" 0. 25, P=O.61) suqie ren que ambaa distribuciones son iguales. 
La distribuci6n considerando una media de O en ambos casos es 
1 iger"mente platicurtica . pe ro en ningun caso es 
significativament.e distinta de una nOrl'llll (Tabla 7.1). Por todo 
lo anter io r decidimos juntar los dos juegos de dat.os para obtener 
una var i anza al( ial de 399.9. con una curtosis p.!lra una media de O 
de -0.256, li geramente platicúrtica pero tampoco 
significativame n te distinta de una normal. 

loa distribución de las distancias minimas entre 
in{lorescencia5 en f as~ masculina y en fase fem e n ina en un dia 
dado se mu estra en l a figura 7.2.c. Sus par~metr os estadisticos 
se mues t.r¡¡n en \¡¡ Tabla 7 .1. Esta es 1" disto!lnci a minima que 
tendria que viajar u n grano de polen para llevar a cabo una 
poI ini za ciÓn. d,,¡j,.., que la plantll nunca se autopolinita. 

la e~tima r. l 0n dire c ta de movimiento de p ol en por an~ lisis de 
el(c lusi 6 n de pad res de semi llas p ortadoras del alelo 3 de la ~p 
se muestra en la Tabla 7 . 2 . yen la Figura 7 . 2.d , donde se 
presentan la~. disti'lnc iil S ent re la madre y el padre putat ivo . 
Tambien se prese nt.,l en la Tabla 7.2 y en la "Fi gu ra 7.2 . e la 
dist a nci a mi nima posible que tuvo que via j ar e l polen, definida 
la menor de li'ls tres di stancias siguientes: a) entre la madre y 
e l padre putat ivo, b) en el caso de que hubiera varios po~ibles 
padre s . la di stanc ia e nt.re la madre y el m6s cercano de estos 
posibles PilO res , o cl la d is tancia entre la madre a uno de los 
bord e s d e l sitio, considerilndo que en e l borde podr i a existir un 
indiv iduo con el qenotipo posible para ser e l padre. Est '" 
distancia minim", posibl e seguramente es una subestimaci6n de 1", 
distancia qu e tuvo que viajar el polen, ~ientras que la distancia 
al p ad r;e putat.ivo dentro del sitio pod r1 a en al gunos casos ser 
una sobrest.imaci ó n. e n el caso de que este no f ue ra su padre 
r e al, sino un o que se encontrara, aunque m~ s cerca. fuera del 
sitio. El t.am .... ño de las parce l as {40 l( 50 en todos lo casos menos 
B 1988 , q ue fue 50 x 60) li mi ta a un mál(imo de unos 40 metros la 
distancia que puede detecta r este métod o, mientras que en la 
"F igura 7 .2.11. y vemos que en algunos casos se detectaron 
movimient.os de hilsta 60 metros usando los pol vos fluorescentes. 

Comparando l as cinco estimaciones de la dispersión d e polen, 
o sea los de polvos f luo rescentes 1983, polvos fluorescentes 
1988, distancia minima entre inflorescencias en fases distintas, 
movimien to del ~lelo 3 LAP Y movimiento minimo del alelo 3 LAP 
(Tabla 7.1), ve~os que la distancia m1nima del alelo 3 LAP es 
la que present.a unil media y mediana real menores , 12.7 m y 13.0 m 
respectivament.e, luego viene la de l a distancia más probable del 
movÍllliento del alelo 3 LAP (medill 16.7 m, medi ana 16.0 m), a 
continuación se enc uentra la distancia minima entre 
inflorescencias (media 17 .1 m, mediana 15.0 m) y por Illt.imo las 
dOs estimaciones de polvos fluorescent.es, que son practicamente 
iguales (medi a 22 .9 , med i ana 17.4). Estadisti came nte, la u nica 
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distinta parece ser la distancia minima del alelo) LAP, que como 
ya mencionamos seguramente es una gruesa subestimación, asi 
comparandola con la siguiente distancia mas pequeña, la mas 
probable usando tam~ien el a lelo) de la LAP, vemos que s on 
6ignificativamer,t e dis tintas ( Al'OVA f - 8.54, P"0 .006, Mann
Wh i tney T"'972. 5, P"O. 0Ió). Las otras c uatr o dstribuciones 
parecen jguales (AtlOVA ."1.62, p"0 . 1818, I<ru skal-Wallis T'" 2.0"1, 
P-O.5S7Q), lo que suglere que la mayor p",rt.e de las 
polin izaciones se realizan en tune ion de 1", distancia ",¡nkma: 
los escaraba jos que polinizan esta planta se mueven lo menos 
pos ible, o sea principalment e ent.re los indivlduos reproductivos 
mas cercanos. 

Ya qu~ el anaJlsis de exclusión de padres usando e l dlelo 3 
de la Uf' pctcser.t.a el p r oblema de que no se detectaron 
1II0v}¡lllento .. de ",as do:. ~ O m, debl do al tamano de los SitlO::;, y a 
que Id dlstM, Cl il nin l n.¡¡ (,nt re ln tl o resc enla s en ta .. es .. exudies 
complementar ias ~~ ~~Io und est imación muy indirec ta, en el 
res to d(: los analit<¡'; vo·.,. a ret er irme principalmente a los datos 
de polvos r h.aúrc"C~·n l ,":",. Tomando en cuenta que las distrlbucion 
de la .. dist.,!'H..: i<l" .,J" t. <;l: ld"", f.'o r los ot.ros melados son ,"uy 
parecidas , f'Ud",OU;; !,con,Jla r qu<; el an"li5is no se moo, fi<.:iI 
sen"ibleml:n-;'l: ,,1 , . . , .. : 1,,-, o-;.r .. s estln;aClones (ver Tabl" ·/ . 1) . 

Para (!"t¡n,,, r Cll"nto élICCt;<) la desviilc i ón a la norm .. lidad en 
(Iom b(loS olstC.al..ut,; ¡ o n" ,-, "proxllr'..I;:10S el vdlor de .. por ileraciones 
de la sigUiente ¡:'CuaClcn, en la que se usa l a curtosis obt.enid .. 
prl: viamenlt.:: 

don<Je Cama .-. s la tunclon qa",a de x (Ab r<!lmo .... itz y St.eglln, 1,6'». 
SI la distribucion e s normal, Cu rtoslS .o O y .. .. O . ':. , si es 
leptocurtica Curtosis >0 y a ~O.5, si es pl at ¡curtica Curtosis ~Ú 
y .. <0.5 (tiedtt :l.: y Culvcr, 1979) 

Asi. el tactor del area se obtIene d e la sigulente formula: 

Factor de Area ,.. 2(2 '" • Cama(2a <-1) ~ Cama(a) • Cama- I (3 a ) 

Si la distribuclon es norma l , este factor es igual a cuatro. 

Los ",,jlore .. ~sl¡m,IlJOs de a y del { .. ctor d e area se prescnt .. n 
en la Ta~l<l 7 . 1. n factor de dceas se modif ica muy poco, de 4 en 
una nOrlllal a 4. 0"1 en la dl .. pers ion primaria de las semillas, d 
) .95 en 1 .. dlSpl:rs ion sccundari a de las mismas y a 1 ." 5 en el 
po len (Tabla 1 . 1) 

Siqu l e ndo Id suqer<;ncia d<; Beattie y Culvcr 1191<;), "'"mos d 
sum"c las dus v",rlanzas <l x i .. les de la d ispers ion (prima ra 
+secundar ia) Usando estos valores en la formula OC Cra .... !ord 
(1984a ) ; 

Vecindad"1 . 141ó " !( f'acto r d" area de polen . (1/2) *Var.ax. pol e n } 
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fl t .. ( Factor de ",rea de s elnillas " Varo a l!:. semillas))fI[lftj /2) 

d ond e t es l a tasa de polinizaci6n cruzada, dado que. COIDO yo 
demost r amos, t • 1 para e sta e speci e (v .. r Capitul o 6) y 
s ubstituye ndo 10& valo r es de la Tabla 7.1 obtenemos: 

vecinda d " l.14~6 f1 ¡[J.9Se O.S * )<:I9.S 01J ~(4. 0 1 · S.614\ ¡ . {l+1]/2" 
2S~1.97 metros. 

Las vecindade s obtenidas a partir de c ad a uno d e lo~ 

distintos est imadores de movillliento de qene s por ::;cl,4rado So,; 

muestr<ln e n la TaJ;.la 7.1. 

Para obtener un estimador del tar.,ano electIVO tic l a 
pobl a cion podriamo!l multip liC<l r este valor por la tler,sia",l de 
indiv iduos reprodu;:tl voS por metro cuadr",dv (Cra.dord, 1', 8 ~ ",). 
Esto nos dari a un", ~spec l c de " limite supe r\ o r" de l 1.. .. m ... no 
efectiVO . Par", tO!l1..1marlo con mas precision vamos a r"cu ( r, r a los 
metoOus demograt lCOS de estlm"cion del t"r.l" r,o (:téCtl'~U, por" dc 
esta (onrla obtener una estllnllC 10n oe la "úensiU"ú "léC lIVio" 

(Uegon, 197 '1). 

I::n Id. '¡ .. bl .. '/ . 'J most r" ,J :> la tan l" <.!<::. ,' \·1 .. y"n<::-r,td" " ... "rt¡r 
de los datos preli"l\taao~ ¡'Ol ¡".~e[(J t:t al. (l'JIU). COII t::..l" tc\bla 
oe vid" " " .:,,.t,mo un llem¡.o L \JI'! qtlner"cion Oú 1 1. :..J .. r, ,,,, " 
partIr dio' l a fo r mula 

u onal.: 1" es la sOlJrevivencl., " liI ed ... t.l " y "'" c', ~u. I cr.;un,! ,U"d 
(Kerbs, 1<¡'18 ). Por o tr ... parle se e stImo L, var l" n "" ún Id 
lccundid"d en lo~ Ind,vlduo~ "aulto» uS<ln..Jo d .. to:; U~ 1<07'. " 1',(1,. 
~u¡,>oI1 1endO que la poLo l "c ¡on no e rer.;e y aIJrO"l ;~" nd " las 
fee und id",aes para un ciclo de vida complelo. de uno" 125 anos, 
obtenemos un" Var¡ .. n/" de 2 0'10, 236 sE:nLlll,, :,; ~. 

V"''''05 ... us .. r tre,; m"lOOO.s O¡ l"(,,nt .. . .... <>/ .1 ",;t 1110.' , ) ... 
l't<laClen lOe/ N , y ~oy a I're!.O éntar los d .. t os t:S1..a m.h.l /-I.::ado:. ... u"" 
parct.:la de 2~OO m ... n la que en premcdlo tenemos '..1,,1 índ¡v¡du(),. 
V1VOS, repartidos en ~19 infantiles, 168 juveniles y 274 adultos 
(Pinero et d I., 1<:177, 1<084), 

1) Metedo de tleí e lm,lÍzuml (1966) . 

Este metodo supone unlIormidad en la" t<1".J d.:, "d <: lml..,01:0S 
entre anos, ba ) .. mort .. llOad en la etap" r"pn)uul't ív" y est.ructu/·" 
estable de edades. Ld $ dos prime r "" suposl.;ion..:.·s se cumpl<.:n eo 
A,mexi C3Dum, y dunque la poblaclon de esto e~p~Cl~ no pd.rece 
encontra.rse en la e ,. tructu(a estable d e edddes, I;sta muy c', rca oc 
ella (Plnero et .. 1., 1984; Caswell, 1<;'89) por lo qU{' con;;idero 
que esta violaelon no e s realmente muy ¡ mportdnt<.:.lJ" elOt." 
manera: 
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donde Hm en este caso es el numero de nacido. por a~o que 
sobrevive a la edad promedio de reproducción. s i en la parcela se 
producen 2975'.28 s emillas po r a"o y l a sobreviencia II la edad 
promedio de reproducc iÓn ( 71.53 a ños) ea de 0.001005, entonces 
"m~ 2.9901 y 

Ne ~ 2.9 9 01 9 72 ~ 213.88. 

Por lo tanto Ha/ M para e l total de loa i ndi viduos es de 0.2 2 , 
H. / M. c ons iderando s ó lo a los adultos resulta de 0.78. y la 
densidad efect i va de indiv i duos por metro cuadrado da de 0.0891. 

2 ) Hetodo de ero .... y Ki mura ( 19 72) . 

Este met odo ~upone que la pobla c i ó n no c rece y que presenta 
una estru c t u ra es t ~bl e d e e dades. La primera s u posi c ión 
~parenteme n te s e c ump l e en nue s tra poblaci ó n (Piñero et al., 
19 A~ , 1 'lA" : ve r Cilpit u lo Dos) , la s egunda ya fu e discutida en el 
punto an terior p o r lo tanto : 

L • i 

donde " o s o n l os indiv iduos na c idos por ,ño , L es el tiempo de 
qenerac ¡ón e i qu e e 5 la sumat o ria de l x 9.X (ver tabla d e 
vida, 1" a bl~ 7 . 3) , a s i: 

Ne ~ 29 75. 28 • 7 1 . 5 3 • 0 . 00107 - 229.1 0 . 

Por lo tanto "e/ N para e l total de los individ uos da de 0. 2 4 , 
s ó lo para ~dultos da d e 0 . 8 4 y la densidad efectiva de 
i ndividuos por metro c uadrad o r esulta 0 . 09 55 . 

3) Método de Hi l } ( 1972, 197 9 ) 

Supon e solamente estructura estable de edades y parece ser 
el método más conf i a ble para estimar el tamaño erectivo ( Kimura, 
1983 : Wood, 1987) 

Ne .. (4No -2 ) L / (Vari an u en el tamaño de las r al!lilias -+-2 ) 

usando la varianza calculada anterio rmente: 

Ne " ((4 · 2975.28)-2) · 71.5 3 I (20 70,386) .jo 2 ) .. 410. 70 

En este caso N./ N para para el total de los i ndivid uos resulta de 
0 .4 3 , s Ólo para los lIdultos d a de 1.4989, y la densidad efectiva 
de ind i viduo s por metro cuadrado de 0 . 171 1. 

Por l o tanto, usando disti nt o .étodos, l a denaidad efectiva 
tomll vlllores entre 0.089 1 ( Ne l e Imahum i , 1966) a 0 .1711 (Hill, 
1972, 19 79 ). 

si la población estuviera ai s lada y fuera panmictica, estas 
estimaciones de Ne serian directas, pero como tene~os una 
población continua en el espaci o ~uy grande, de li~ite. poco 
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deflnidos. tenemos que utilizar e l metodo de la vecindad. De esta 
t orma el tamano efectivo es la multiplicación del area de la 
vecindad por esta densidad efectiva (ver Be'3 on . 1977). Asi el N. 
tO Claria valores de entre 2551.97 * 0.01391 a 2551.97 * O.PIl. o 
sea ent re 227.~ a 43 6.b individuos . 

DISCUSION 

A pe~ar de su clura importancia dentro d~ Id teoría de lQ 
gem,tica de poblacjone,; y pitrit la evolucion en qener¡tJ. td 
tam~no efect lvo permanece como uno de los oc los parametros 
menos comprena¡aos y mas p oco estudiad vs de las vooJaciones 
natundes (Cra .... for d . 1'18 4a: ~ imberloff. 1~~8). 1::1 presente 
tral;aJo rep r':'senta e l pr¡mc<r intent o n,portad o e n la J lt"ratura 
de estlmar en pl ild ltas tiu!lanos el ectivos uSdndo metO<.!QS p"ra 
generdciones cont i nuds. como el de Hlll (1':."/2, 1979) Y de 
rel .... cionar estos <:on la estlmacion d e la veclnddd. 

La estim,,~lon de la disperslo secundar 'a que dn"llzamos 
f.Jos 1blemente se .. 1.1"<1 subc sti m .. ci6n. debldo .. qua e:1 hilo 
uIJ i,: ultd (:) tr .... I1.' ; .(}:·t ... .. 1(, 1 4 $ .. .., .. 1 1 las y t::"t u poarla o ca!,; ,o nar 
que t U'-'r3n u(:I.O' ; ll " d ,l" " "¡l::;u.n~i"s menore :.. que l.l~ ,; <.:mll1"s 
norm"lcs. ~; ", ~ ,,"L "el'" ",,. ,_(: c.:lldS de lH:ll..r~.Y !.I!:.' :l!.: l( )~ ,, 1.l..!!!!! s un 
remO"' l d ,, '; y I .O~llde ;'. o.:nt", dlspcrsa,j<J~ por <.j("I . <.'. ' :1 1 iú"d de 
n'ar.lUero :.. . pt·l m.:i¡J" Ir. ,t.:nte "( ll l l l,,s del gen ... r·" ,;,~.D..!.a ll'ino.:l u t: t 
al. 19¡;~; (:Údt(·s-¡-.!ltr"dd l' I."trd dd . l':ibo ) 1. 1< : " <].,1;) .. '! .~ :..1.: 

muestran l os <lIoblt u S n OqdrcnO~ o denSld"ul.: " ( é r, t:l <,:as u d '! 
mi'lr:d le ro,," t..,rrltu r l "h,,-, ¡ I" ,reo Vdrlas esp"' ': les q Ue pOdrí,,¡ , 
cunsum lr y disF'ersar sem,ll"" de h-,mexic<,l.!.!.!.!'l 1:1, Los "uxtl,, ~. 
Estas anJ¡l !. .. ", .-11 Los Tuxtl .... s tJe:ncn amb't u :;' húy arenos CU<JI , 1 .... 

menos und ht'ct"rl.: " . rn i e n trds que ¡dS de ot r o;; ¡r", mi l e r os 1 Je{¡<ln " 
ser de mas dL' "' )l l:c t"re<ls, e :> t o !¡¡gnill c <J1I ""U l OS de: dl •. pl.:r '>l u n 
JIIal( irnos de e:ntre ~6 y 8 0 m r __ ,r" 1 as ser., i 11 " s. 1'01' J o tanto 
nuestros r esu : t"dos son poslblcmente una su best¡ma{, jon d{' Id 
dispersi on . y por lo tanto und estir.laC10I'I conservadora qu", nos 
referiria a un tamano minir:lo de la vecinddd . Sin embargo, "l.Inqu,-, 
hubier" un ... pro i;o n::lúll ~lqnlfJ <.: "tl,Vd d~ d l "p<.::-~ioll sc.; u rJ l<1rl" ,J e 

es t,-, t lpu, 1" " .. l lna C lon 'j loL>,,1 de 1 " Vf'Clml i,d )' oel td m"f\(. 
ete<.:~ ¡vo se: ¡ .. O.Jl t 1:::01 re:l"tlvamente poco. 

~ob re el mov¡ m¡cn t o de polen. un r",sultado r,-,J,-,v ... "t'-' ,-,s 1" 
concorddncia de las di:;.tlntaS estimaciones lndependlentes, ~ 
excepcion de 1" dISt.HKla " minima " del a lelo ) de 1" LA!', qu(: l IJe 
IJn poco meno r. l: J p o )un s(¡ mueve a dlsta n";l <:> s r<.:latlv"mente 
gri>nth!s. p(:ro L·::;te r,")Vlmlento es sol o un poco mayor ' Ie l dt. j.. 

distancia minim ... 'lU,", !..I.!ndri:.n que vi <l) ar debido a 1" o.ll,;tdnc ld 
minima entre l r,tlOresce;nci as en fases sexuales cor..p¡"mt.'llt arl ,'~. 
Ap" rcnter:lCntC1 l ú s 1'01 ini~"jore s . en su may or¡" esc ar"l,." J o s 
l~urqucz (:t " l . 1' .... !7 ), son muy eliciente:; en d",tef,;t ... r la" 
intlore:;.cenci"s '1 tIenden i:I moverse lo m,-,nos po,,¡lJle. Asi, .... 
gran moviment o d", pOj<,n en 1I. i!lC)(l c,!Oum est" d " g~n(: rddo p o r su 
peculiar bio loqia floral y su (enologia: no Se puede 
autopolinizar debido a la s eparacion temporal d" l as tun...:¡onc:; 
ma,.c ", linas l' Icm" nlna::; dentl'u .Je una in:lor..,,,,.:cnc •. , y l¡ubi.J " .... 
que es muy loa ) " 1.1 probabll idad qu" en u na mls r,. a p l d),ta s~· 
encuentre n inl l o re ,;C(;nCl3'; en lases dlstlllt.aS ( prOlJdo l!ldd ": /lt: 
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entre 0.001 ~ 0.005, A. Surquez, como pers.). Dddo lo 
r e h ,tivalllente largo de 1<1 tenoloql a t l o r al, un poco aloJ Y de dos 
meses, y a que cada planta solo produce e ntre 1 y 4 
inflore6cenias al a ño, la dlstancia m1n ima entre lnflore6cencl d 6 
complementarias es relativa~ente grande, y esto <1 su vez genera 
u na dispersion de polen e n un are3 bast3nte amplHI . 

Ll uso de polvos fluor~scente s para estlmar el movi~ien to de 
polen e s alg o re l ativamente popular (I'¡aser, 1982 , 1988; Waser y 
Price, 198): Hande l , 198); Webb y Bawa, 1'183; Varqas, 1988), Y si 
bien su comportamiento no es ldenti co al del polen, q~neralmentc 
la co r reldcion bas tante t..uena ¡Waser, 1'J1:I!:I). 

En Id literatur3 se puede n encont rar varios reportes de 
estudios s illll1 ares par<l plontas tropicale::." como lOl de Linhart 
(1913) en el que estudio los movimientos de anilloqos de polen, e n 
este (;aso tintes no-t luorcscentes, pard va ria s espeCles tic licoo¡ .\ 
spp. en Cost<'l klCd, polinizadas por colibrlcs, y encontro que e n 
los casos eo los que los colibries eran terr itoriales el poleo 
rara vez s~ movia mas de 20 lIletros, IIIlentra::; que si no eran 
terrltoria l e ~ ~ra ~c~un en~ontr~r dispe rsl on~s de ma~ d~ I~ U 

metros. Los ~O\llmlent o ,; del po l en usando r,úlvos ! Juoresc"ntc~ en 
~I';'C ... S !!.rR..QJ.~, un ar b ust o púllnl<,ado por (;Ollbrie~ y 1.<11 
Cnidoscull,l~ ~§ , uno nll.<ri¡d a nua l po i in'<' dda por m" r¡po:.o"dO; 
tueron estudiado~ por .. ct .. b y Sa .. a (l~IIJ). Ellos rl.<po rtiu, qUl< en 
la primera es¡..ecle rar,II:'ente se encontraron fJolvo~ a mdS de IOOro. , 
llIientras quu ¡Jara la S",y ;J ~;:Id la mayor pa r t~ del polen Se quedo a 
solo unos 11 ro de la ¡.. l dnt" madre, sIn embar 'Jo, liiS d,.n"idade .. ac 
individuos suyieren numeras d I.< c onso rt.es potc:ncldles simil ares 
para amba" especies, alO entre 1> a 140 indIVidUOS p,Ha Id primer<;l 
y de o a 61 Indlviauos par .. 1 .. segunda, aunque dicho" autores no 
hacen un an,,} is i s m",,, form"l en relacion a este punto. En un 
estud io para dos hl eroas perennes de la ramllia Acant.haceae, 
tambien polinizadas por col Illrics, lf.¡tn~j&1.n.1...! bleptlororacOh> y 
tlaz qie<1 spicgt<!, Linhart et aL. (1997), «ncontraron que para 1<1 
primera, rara vez el polen se mOl/ii! IIIdS de 2~m, mientras que en 
la segundd, se eocontro un proporción bastante al ta de estigmas 
con polen a mas de JO m de 1,. planta dona dora . Esto concue rdo con 
l os indices d e (1)i!<'::lon, F, que tambien e llos repor ta n, de U.2~ 
para la primera y de - 0.075 para la segunda. Comparando los 
dato s ilnter iore5 con t,. mexH:j;lnym podemos deci r que Ell movimiento 
d e estos analegos de polen se comportó de manera inte~edia en 
nuestra pdlma, en l a que se llegaron a observar, au nque pocas 
veces , distanCias de ~O o mas metros y lo mayor por te de los 
pol v os se quedo a una distancia de 20 o menos met ros . 

La estimaci6n del movimiento de l polen usando exclusion de 
paternidad se aseme j a al metodo propuesto p o r Ellstrand (1984; 
Ellstrilnd y Harshall , 198~), con la diferencia de que nosotros no 
intentamos anaLizar todas las semillas, sino unicamente las que 
presentaban un alelo relativamente raro, y como no tenemos 
poblaciones a isladas, e s t imamos el movimiento minimo d«l polen. 
J::n a rboles, Adams ( 1989) realizo un analisis de paternidad usanao 
285 arbole s y 10 10Cl polimorficos y e sti mo una distancid 
ma dre/padre de 4 1.2 m, l a cual genero un Ha por vecindad de ~7 
ind l viduos conside rando s o lo el polen. Por ot ra parte con 
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poblaciones exper i mentales se ha usado bastantl< e l matado d~· 
seguir alelos marcadores introducidos con este uOj~tlvo (~chadl, 
1980; Handel, 198) ; Smyth 'i Hamrick, 1981 ) . 

Las correCC l o ne" por desv, '''.: iones ... la nor ..... l H1«d no 1'''1'O::<;cn 
ser muy rell:v"nt.l<s, dddo qu., modl ri c d n muy I "~CO lO" v .. l or"" y .. u n 
muy l"oo r losds d" c <l lcul ar. :>u¡.lon"r nOrlll<ll h.1 "ct y u~' I -ar .. l I .•. · tu r 
de ar.,,, e n 4 no atec ta 1:1\."':: 110 .. 1 r lllsult4J..: .. • s.~ . ::. c ·,", .. · .. \. ... ~ .. 
que tal cerno sugI ere I...oewontin ( 1985 e l, u .. t.oe se r n,,,s. bIen ,-,', 
term i n as cualitatIvos , 

¡.rari!. r(: solve r e l proble ;;-,<I de d eC l<llr i d d..,n::;ld"o ' lla ' .. ,,;:,O!: 
d. util i z" r en Id. ! o r r.luli!. d", 1 ... Vl< clno¡,d \I~a :no~ v"rlLo" mel .J",. 
diterent"s ~"ra l<!.tlma r el t.,m" ño eleCtiVO p"ra !-,OL¡,,<':¡vl,~· ... " " 
gene rd ciones cColltInuas, rl :r,etodo de t/el (. lr.l"l Uml (l',f>t ¡ y <11 '-le 
Cro ... y Klmura (1"'·/2) s<J ponen que e l componente Impc; rtantl: l·n 1" 
v ar l anla e s Id SObl"\=\J l"e nc:. " ¡ que e~ 0.: 1 4u<: pou",r., r,:::, ;;,edl r, 
mient r a s qu e "su~.o.: r, que 1" l ~· c undldad \=s :l\l:no,; n :l..: v"nt " y " .... 
dlstl"H)uye (:11 1",; la, .. :ll "' '; !.o.:gun una dlstrll..u";l on Uo.: 1'0. .. : " "on . 
Ademas suponen qu" la pobl a cJon n o crec e, y qUE: so:: t.Jcn .... una 
e~t r uctu ra (: s t ilbl e dE: c.:lddt·". rl metOd c do.: H 11 1 (1 ',·'2, 1'.1 ., J 
supon e qut: o.: n 1" l l:CUnUII1dC :.;'" rel l e j a 'Id la \J"r l<ln ~., lort 1 .. 
sobrevlven<.:i .. , ,. es :'!(·nc:; rvst lc tlVO qu(: lel; ot.r ,,:.; ;:.cte.u u_ i )-'-'1" 

lo t d. nto hil Si do Cc.nsld'-'rdda c<"mo SUp"rl OI" ~or ""1" 105 "<.-tOf" ,, 
( Kimul" d, 191:1) ; \-iooo, 1'.1!l ·') 1..1 que la form ul a Ol: 11Ll1 nc::. el .... un., 
"densidad" efccti"" m"yor que las otr"s suqló:<re que Id " " 1 ¡"nota 
en la fe c u ndidad e s reld. tl vdment¡; bil. j a. kw.;ord e,"o:; '-Iue ur, 
re S" l t<'ldO 1.> 1en conocido pal"lI i o rmu l., s do.: g e llur"<': l on"s dlt:.c r etds 
es que S I no hdy varli>n~" .. ", la (ecund id"d , e l td","n" elect.vo <:s 
del d olde que el t"~'d no r e ,,1 de la poblocioll (H<:UI" IC k , l ', !l3 ) t.:l 
ht::cho de que l as <"j1.:r1cl"aclones est.::n sObr"f'"Catil"; podr ! " tVller (. ¡ 

f.: f ecto de <1Ur.lent,Jr (:1 ta ro.ano "r".,;t lvo , d l <lumcn td f el rHJn,.,ro d~ 
lna 1 V iduOS di St 1 nto:::, cnt. , ~· los <': \lid e s fj UL·dUIl 11 ,""',1l. ~ " " ..;,,,,,, 1 os 
"'paredm.en tos, El ¡ni'yor t .. m .. no <.:f<lct ,v o l'usH> le corresfjond,,'· ¡ '" 
s e gun la f o rrrdJ)" de ui d ( 1 ~/") , " un .. f'''ul .... ciol1 <.:e.n V,>I J.U,l " en 
la tecundid ad de o, en cuyo c aso N. seria 2 . na c idos c ada ano 
,. t.empo de generdc . on, De cual qUIer f OrlM , lo=" tres dlstinto~ 
metodos suglei"t.'n que <1 1 nun,e r Q .:le "a ul t o:.. '..le !i.¡:ili..>ucan<J¡I. <':'" <:1' 
g ener"l, un;) l;ucn .. f.:,,;tJ~.l,'CI OI~ d (: 1" den"ld,.d <.:!(:CtlVa ; ,Jo.. 

c ualquier manen, est..:. nu me r e. 10$ muc h o mello r q ue el tot"l de 
i ndividuos v i v os de t, medc,¡ puro. e n un moment o d"u(" o Sb.1 

representa alrededo r de solO el 30' del total de la poblaclon. 

La me jo r estimación de! t.dmanO efect.i vo de h st roc9 ry~ 
meXiC<;lD<J¡n en Los 'Iu>l tla s seria de alrededor de 4 )7 indl .... .:luos. 
sin embarg o e s posible q<Je e l tamano efec tivo verdadero sed un 
poco mayor, especialmente $ 1 consideramos la pos ibI lida d de 
eventoS de po lin i~a c ion y d e dispersión sec<Jndaria a dlstanc .as 
relativame nt.o: g rand es que no pudimos cuanl: ific:ar. 

El area de vecindad y e l tamaño eteCl:ivo encontrado en ~ 
mexj c aou m representan valore s muy alt.os comparados con los 
estimados para OtraS especies de planta s con metodos sim il ares 
(Tabla 7 , 5 ), rn hierbas las area de veci ndad report3dd~ Vd n de 
0. 4 m~ (Plant<l99 l"nc e Qlilta , !:los et al. , 19 8 6 ) <l unos )!)OO m 2 
(Carduu$ ~, Smyth y lIarnrick, 198 7), con una med i a dl< l H~ 
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m2 -+- 458 .1 D. E. 'i una ltIedldna .. 23, 5 ( n "'20). En arbo l es "'lOtas 
arcas liiqn i t ic;;at ivilrocnte ID.lS grandes (Ma nn-Whitney z") ,96, 
P" O.OOOl) y van de 4 2 m2 a 3362) 1Il¿, con una med i " de 7 527 .4 m2 

.. 1 2722.5 D.E. Y u nd lJIediéon,,-l '/6& (n&lO). Sin embargo los td lMnos 
efectivos (Tabla 7 . 5) no son escadlsticilme n te dis it JntoJS ",otre 
ambos grupos \ Ma nn-loOhl t ney 2"0 .26, P"O.1~ ) , prlnclpdl me nt " u" oido 
Il. las alta s densidades gu" pueden pre .. ent .. r l .. ~ hierbas. ln estas 
el rango repo r t ado va de 1 ( f1 en yanthe s t rit o!¡ "ta , Ni c Luq hadha 
y Parnell, 1'J8!;) a )84 ~ incl1viduOIi (~~ Il!l1.;U);;' , Smyth y 
Har.-.rick, 198 ?), con una me dia d e 363 . 9 indiv iduo ... (,05.6 0. <... 
mediana 152.3 (0 "22) . En arc ol e s el rang o va de 1 ¡; JODO , Y tooO 
el se puede encont. r ar en E.in.J.!Ji r¡¡dl" "1I ( ¡'annl ster. 196:') l •• , 
meala ae tamanos e tcctivo~ estImados por ve clndad ~~ en a r~o l ~s C~ 

de 291.8 I ndiv idu os .• 4 :'8.'" D.l:. Y 1 .. ~,<!,ji"n .. a" 20 1: (n- 11 ) . 
Par" pl"ntas tropi cal~s. J3S Ulllcas e s tlr.. a ci o nes ele l a vccl nd ... d. 
"dema s de la d., ~!:.Zl.,<"-'!ll.!..!!i s úr. otras que nosotros ht: l!l u:. 
ObU:llldO. Una ¡:ldr ... el <lt' ¡,úl net.crostillCC> ~QlU-g Ul.duC: !i r..o¡ 
pa r" e: c ual se o~t.uv o un" ve (.;l ndad de unos 1'1<" ro- y "","1 ta~."no 
e !l:ctlv o de UIlOS 70 ind i vluuos , y el beJU CO C:Qmbret~n 
l rut¡ co:;um, qu e presenta un .. veC Indad de unos 1811 m y un tamano 
c!<:ctivo d" Ul1(JS ... l na j V¡Uuo:; , ).>odemos conc.: lu¡ r '1u., A. e r.'i~ ' !l.I!~ 

prc¡,ent.d un<l vcc.:ina"o.l y ur. t,<I;o"no eicclivo d" lor. mu s 'l ld;)(h: ", 
repú rt ado s, 5 e l0 "' .... ¡Jc'·a u .... ¡; -J r unas CL.a nt" s t::S¡;.E: Cl ... ... ( 'l at, )" 'l . .. , 

Un gran ¡,o r c ent<l j ú UI: l a E:st i m" ~ lonl:s U'-' H e p ul ','(;'; Inu " o 
[Tabla 7, :') S~'rldJ "n que t .lJ ,t.,r.r .. tt' electivo:.. m",nore,; d", lUO '; ( ,1< r:II' , 
comu ll~s <.;11 ¡,I " n t" ,; , !> u ' J ¡~¡ <.:r Hl a qu¡; Id ocr!v,; 'I(!' , l"':d ¡Ju"de : u'J .. r 
un ~"p« l mL.y Import "ntt:: cn 1 •• m¡ croevolu o,:IOr\ ;1< mud,,,,, «"¡;,,..;' '' ~ 

v ,,« «tales ( \oI riqltt., 19 J 1 , 1"12; Cra ... {ord, l "'Il ~ ., ; 

Podcmo :.. o.,;omp¡, r "r o::" t .. " « ;; t l nd c iones dlrec t" " dc) t ,mdn r, 
c ! E:Ctlvo '-'on (dS lndircc t,,:.. ob te n ida s a ¡",rt.,- U~- Id!> 1""CU~:r '" I'' ''' 
" le licas, u s "ud o para ,-,'-'t o " la I'St en Id f ormula dt:: Cr o ... y Aolo 
(1911q (ver c .. pitulo ':.) j,,, estimaCIOII de Nm para ó . J!!!'; 'i U'; <;!l lUJ!! 
fue en pr o med i O de 4,~ ) e n "du.ltos. y de ~ ~, lb en son,dl"S (Tabld 
1,6), l as cuales a su v('z. u. s<lndo la formula d., S la t ).l n y liarton 
( 198'1) : 

!-le p o r v t:clntl"d .. L • , , 141 (, • Nm 

nos dan un tamaño (, l e ¡; lI V\, d e veClna ",J pr()m~dlO lyu<> 1 a ;!I ,~ 

individuos para los a dultos y d e 1 51 ,8 i nd Ividuos para la 
semi J l as (Tablil 7 . 6) , COl'1par<'ldo esta:; est ir:-,acionu:; COI! l a" 
ante riort::s, r es"Jt., que Id'; n<.:d¡da s lndl i'e,-,t " s so" lU " '; pL,yu en" ", 
que l " s dIrectas, <'; "pe(.;lu l",,,nt.e la ,¡nUlrl:H.:td pdr" l o,," "dultoo>, 
Est o e s puede (j, ,,, b t:r ,;t::, l ·U"r:<.l .... menos en p<lrte , " q u "" : ... Fst 
est.imada con e l metodo d o.: N"i (l!.o1l 7 ) (que lu e ~l qUE: n o"o trO <l 
usa ;nos) , t ic nde d d" r va J u r "'l> ligt< r" r.lente !>¡;:;q"do~ 'llJ'" 
s ube s t.IC1an los vdlore~ de NI!! y en consecue rH.: ia lt>" d" l a 
veci ndad (Slat k in y barton, ]911,,) , De heCho '~ 5t .... 5 dllt<;>r e s 
senalan qUE: estos me todo!; Ind lr(¡ c tos nos da r, el o rden de m<lqnitud 
co rrecto d el tamono e l e l,t¡V ú , pero tienen errore s rlc ¡¡"Sta el ~O\ 

dependiendo d e cuant. o se J",,,"v ien los dat.os reaJ ,,~ de los mod el os 
ide31 es, Mi entra" que los n:etodo~ dIrectos ~ E:n" l "n un t .. m"nu 
elec tivo po r v ,,~ indad pd l<l 6, me~¡caDuC1de entre L2 C " 4 J7 
indiVIduos, los indiréctos sug .i« ren t ama r,os I!'.o:nores. d" " lrededor 
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de entre 28 y 152 individuos. Oiscordancias similares entre 
medidas directas e indirectas han sido encontradas en casi todos 
los c a sos en los que se han hecho ambas estimaciones, como ha 
sido amp liamente di scutido por Slatkin (198Sb, 1987, 1989), Y 
suelen ser mucho más grandes que las r e portada s en este traba jo. 

Las estimaciones indirectas de la vecindad las podemos 
compa rar con la media de Na o bten ida por Hamrick (1987) con el 
metodo oe l us alelaS privados ¡lus 4ue so ja se encuentran en una 
subpoblacion) de Slatldn ¡¡':t85a, ver Ca¡.dtulo 5). Hamnck (l987) 
reportada una Nm de 5.)80 para 14 especies de plantas con 
fecundacion cruzada pOl1nlZadas por viento. Este valor a su vez 
nos da u n tamaño efectivo promedio de )) . 80 indiv iduos usando 
para esto la foroula. de Slatkin y Barton (1989) . Est.e e$ el grupo 
con un mayor flujo genico de 10$ caract.e r izadas por Hamrick en su 
est ud lo, los otros grupos fueron : plant"$ con polinil: .. cion 
c r uzada. por a.nirnales ( Nm" 0 . 801, 1I.~ 5 . 0], n """ 16) : plantas con 
s lste mas ln te rmedlOS de polinlzaclon ( 1<I .. '-O .lil, tI.= I.Ol, 1I =~ ) 

plantas autopolinlzadas (Nm=O.Oó!'>, N."'U. 41, n '-I \o). Tar.lbien 
podemos co~par .. r nuest ra estj m .. ~ion lndirecta del tama ño 
efe ct. ivo ""o r, las nledias de tlm estl¡:¡ild<.lS d pilrtlr de 1 .. F. ~ con 
)" (ormula de Crow y Aoki rl " e ~, ver Cap i tulo '.o) por COv l na .. ra)u 
( 1,,6\0 ) .1:: 1 obtiene un" :r.cdi .. <.11" tllII de ~ .1 1 par .. 20 e Sf'ecies ~on 
polinl~;"cion cruzada y de O.B~O para ) 4 e ~pecies 
aU:;opoll nl~ .. d¡¡ s, lo que nO~¡ u .. vecindades dI.' 12.!>7 Y d~ 5 . 1'. 
i m.li v I duo~ respE:c t I Vilmente. 

ln lo~ IJO S estu01 Q$ ~om~n l .. (lOS ... n ... J I-' " r ral o ant ... rior . 1 .. 
melJla del grupo con una vecindad e$tlmadd Indirectamente m"'~ 
qrande e " con~id ... r .. blementc mc núr que c u" Jqulü r .. o .. l a" 
est imaCione s OC ) tamano elec ti vo de b.~~, 
ind"pendlcnL"ment.e del metod o , 10 c u .. ! no:> hdcf: conc l u ir que el 
tamano eie,,·t lvo de 6.. /II<;xicgnum es muy qr .. nde en r ... I <I <:,; lon con el 
de Id r.layorid de las plantas est.udlada s . 

Retomando el indice M de Van Di) k ¡1985, 10:.87), que ya 
habia.mo,. cor:u.!!ltddo en la int.rodu,;cion, obt.endríamos un mOVir.ll ento 
promedio d ... los genes en un .. gencraCl on de " "'1·' . <J7 ) "' '' [ 1/2 ~ 
3. 14 16 ' ( vdr.ax.scmill a ,. 1- 1/2 var. dxi"l polen) ] l 2). I::ste 
movimiento es muy parecido a lo que vid j a en promedIO e l polen en 
la espec i e (22 .9 m), y nos sen .. ld la importanci" de e~te 
componente en el flu jo génico . Este valor lo podemos comparar con 
la. 11 que 80S et al. (1985) obtuvieron para Plant<199 laceolat~ de 
entre LI.2 '1 1.4 "'. 

Como conclusion de este ~apitulo pOdemos decir que los 
tamanos efectivos de A. roexlcanum en LOs Tuxt las son gra.ndes, de 
m!s de 200 .ndividuos. Estos datos senalan que en b . mexicpnum la 
deriva genlca seguramente es muy poco lmpo rtante, cuando menos en 
est .. poblacion, y por lo tanto la seleccion natural puede ope rar 
muy eficientement.e aunque sea muy débil. 
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Tabla 7.1: Estadistica de medidas de movimiento de qenes para 
~st[o!í<j!,{:ium rne¡.; !s;:anum e" "" Tuxt1as, Ver"cruz. 

Método " X Me V(r) VIO) K. O A r." . 

Semi 1 ¡"S '" 0 . 78 0 . 62 0 . 363 0. 489 1. 32 *'" 0.77 4 .07 
Prima ri a 

Semill "s m 2.3 5 U 4.74 5.125 J. 8 S'·· 1. 09 3. 95 
Secundaria 

Po} vos " 22.'lP. 10; .8 29 6.02 4 06.9 -0.24 0.44 J. 97 
1983 

Po lvos , ~2.H 18. I 282.63 370.8 -0 . 38 0 .4 0 3.92. 
I98 '! 

Polvos " n . ll,) 17. 4 28 5 .36 399.9 -0.25 0. 4 3 ). 95 
83"88 

Vec ino " )7 .14 \ 5 . o 167 . 80 229.6 1.37* • 0.77 4 .06 
"cerc. 

A\elo 36 16 . 66 17 .0 55 .4 9 166.0 -1.44* 0.00 3.00 
3l-'P+pr. 

Ale lo <l 12. 74 13 . O 16.70 89.0 - 1.69'" 0.00 J. 00 
3 l..APmin • 

•• Me: med i ana 
V(r).: es la varianza rcal en los datos. 
V()O: es la varianza axial considerando que la medi" de la 
dispersión real es O (ver texto) 

Vec. o 

6.25 

6].6 ~ 

2 537 

2~83 

2481 

14 65 

'" 
'" 

K. O: e s la curtosis de la distribuc ión considerando que 1" media 
es O, si es positiva indic" que la distribución es 
1eptocurtica. si es negativa indica que es p laticúrti ca. 
e: parámetr o estimado para obtener posteriormente el factor de 
corrección del área; si es de 0 .5 la distribución es normal. 
r.A.: factor de cor rección del área para estimar las vecindades: 
si 1" distribucion es normal, r.A. to,a valores de 4. 
Vec.: área de vecindad genética, en m . 
* P<O. 1 
" P<O.05 
·**P<O . OOl . 

'" 



Ti!lbli!l 7,2; AnAlisis "- exclusi ó n do paternidad , uSO!Indo h ij 0 5 000 
01 alelo ) do 1, e nzi",a lAP 00 madre s quo 0 0 l o prese nt a ban (ver 
texto ) 00 hr.1e~_a .!lU);I 00 Los Tuxt l ills, Ver. 

Sit i o/ a rio !'i·l d r'" D( p ) a D{ r.1 ) b 

A- rn --rúO · l' H 
A-8 7 

1 " " l) 

II- P"/ 1 1 1 , 1 , 
A-rn D 1 " ¡ .. , 

A- A7 lP " 1< 
A- 67 l52 " 1< 
A- P,7 171 lo l ' 
A- A i " lO 10 
II - A·' ''¡ • , 
A- P. 7 r," " 1 ) 
A- A7 .¡ ., 10 l O 
A- Ri " 

, Ó 

A-P."I " " 1< 
n-S 7 . , , , 
B- R7 \ : 7 e , 
!l- S7 ' " " 8- 1'17 1 ~ 2 " B- 87 1 ) ') B e 
B-S 7 " .o 
B- 87 " " " B- AS 15 " " B-8 8 JI 2) 21 
B- AA " l 1 
C- fl"l .. '" lO 
(, - P. i " '" " C- A" " " l) 

C- fl 7 .\ ( , .o !O 
e-8 7 so " » 
e-" 7 " " " e- f)? ~ .: " C- I'I j' ". 12 12 
0 - 8 ",' " ". " 0- 87 " " l) 

D- "7 2l " 12 
D- P. ? ~) " 0-8 7 ~ ? " H 
0- 87 .- 20 ¡e 
0-87 5 5 " 16 
0- 87 " P P 
0- 87 " • , 
0- 87 , 

" " 
a ; D( p) ; Dista nci a má s probab l f>, de fi nida c omO I n distanc i a entr(' 
una madre con un h i j o qu e presenta ba e l alelo ) de la enzima LAr 
y un ind i viduo ad u l to q ue presenta ba c~te al e lo y que ¡as otra s 4 
Enz i mas no l o ex c luian c omo pos ible padre . 

; D(m); Dist anci il mi n i ma, defi n id a como l a d i stancia que fuera 
menor, ya f u<:" r a a l po s ib le padre o a alguno de los bo rdl's d el 

cont.paq. s iq, 
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cont. Tabla 7. ~ 

s itio. Si 0(111) es igual a D(p) l a menor distancia es al presunto 
padre, si se p ["esenta ot["o núme["o 0( 10 ) es la d i stancia al borde 
del sitio. 
c. En este caso s e presentaron dos pos i b l es padres, y se reporta 
la dJstancia al ma s cercano. 

'rabl<1 "l . ) : Tabla de vida (llerbs, 1978) obtenida a partir d I:: los 
datos d e l'Jnero et al . ( 198 4 ) pa ["a A. ¡nex.i Ci' DuUL en Los Tuxt.las. 
Ver. Los datos i nc luyen a los cuatro S i tias usados en e ste 
traba j o y .. oteas d o s ",die ¡onale, (A,!:I,C,CC ... AA Y !la, ve r P i l'iee o 
et 0;1.1 . 1977) 

Eddd Soto eev 1 vc nc i '" FecundlOdC.Cd,--- ---------------

x I x IIlx l x· lIlx 

105 
115 
m 

· 016 '.0(, 
. 00 4,,"4 
· OO ~2b 
. OU14 t. 
. OO}l ... 
. 00 I O!> 
. 00 102 
. 000,,"', 
. OU0¡, 4 
. 0 0 0 6 0 
· QOU"J7 
. OOO:¿O 
. OOO (¡9 

Sum",tor i a 

o 
o 

10' , " 
171:1.5 

'" '" 2211 . '-' 
197 
1 :' 7 
1 ~7 

o 
o 
0 . 02 3 "IJ 
0 . 07313 
O . 1206.; 
0 . 1 494 6 
O . la9 2L 
O. 189,9 
0 . 1 6884 
O. lJ 71 0 
0 .07 28 ') 
0 . 031 4 
0. 01 4 13 

1.17072 

o 
o 
u . OIJO(I:' 
0 . 00010 
0 . 0(1 ) 994 
O . OOO l '.)1:I ~ 

O . OOu l l:l~ 

0 . 00ü 18 7 
0 . 000 141 
O . OOO OI:l~ 

0. 0000 2(, 
0 .000006 
0.00000 12 

.001076 52 

o 
o 
U . ~ 9 3 ;: ~ 

2 . :' 1I0 ~~ 

::' .4288 
8 . 2 201 
12 . á!:H,~ 

14. 2J'",~ 

1 4. 3'.01 4 
l J . 0¿ 4 :" 
7 , t~J4:' 

) , (, 1 1 
1 . 7¡' (' 2~ 

8 3. 7474 

----------- -_._---
T .. s", neta de reproduce i o n, Ho = ~lx * mK .a 1,1 7072 ; 
Tiemp,? promedio de gene¡-¡u::i,?n. L .. ( :i. x*l *m~ )/ Ro 
T~s ", lnstanta nea del c~eClmlento d e la pobfaClon, r 
0,00220)8; 

~ "/ 1. :' ) 4 9 5 ; 

In Rol" 

Tasa finit.a del crecimento de 1 .. pobLacion, La mbd<l ... e T 

1 . 00221. 



1'.ola 7.4. Ambito s h ogareños 't/o densidade s de algunos mamiferos 
qu. pos i blemente dispersan a A.mex i cao um e n la Esta c ion de 
!iologia Tropi c a l Los Tuxtlas, Veracruz . Dato s t o mad o s de Coa tes 
Es trada 'i Estr",d", (19 8 6) . 

Sc i u ru s \l.U[ (:og <Jste r 

s ci u P Hi !ltlw 

" lIlbi t o hoqilreño 
(hc ctil reas ) 

He t ero lT".v s desmi,j r est i gnus 0. 11 a 0 .2 0 

Dt; nsi d a d ¿ '¡·c r r i tori", l? 
(i nd¡hcct.<I r " ,,) 

0 .70 

1. 00 

., a 8 

0 . 27 



,""b!" 7.5 , '!" l or~~ de ;ire'" de vecinda d genét iCII y tamaños 
",fect ivos c " lculi'ldo~ .. partir- de ellas para especies de plantas. 

Ta",,,iio efectivo 
(individUOS ) 

Re(erene:¡" 

---------------------
lIicrh ;,<; ; 

~:L~..rl¡· 
bi'lrbat", 2- ¡r. ' l't-llOO · Ni c Lughadha y ri'lrnel]fl'l~'l) 

a0 rr .l.':: h i~ 
t rut.<:. r':cn.§ .H 40-60 · Antl ! inqer ( 1 9R2 ) 

~;¡ .r-d1Juos; 
n u t ",ns r. ', ' - , ','1 f l . ]781 - 1 11 44 ' Smyth y Ildmr ick ( 19FP) 

<;;.h a}!Iª':>crjsta 
la.s.!; i.e:u 1.,,-1 ta ¡ OO - F'enst",r 00 p ub1, 

I'''' l ph il) ¡u/l1 
ne l_~Q) i ,., /7.7 Waser )' Price ( 198 3 ) 

lPO"!9P S.is 
-ª99.LQqata )es 68.9 Waser y Price (1983 ) 

L..i .at;d~ 
{::.w_ndras::"~ f, J ' ) 00 ' "i e: l.ughadha y Parn(' 11(19RQ) 

.hl...nªn...!.hu ~ 
lliU'..tYit. t' ". 10 -1 00 ' wright (1978) 

~hQ;'iQ!Lrm\ill 

~¡;\I91Jll.fJl.<::'~(' 10 -42 ' 4-10 * Hic Lughadha y Patnell (191l9) 

.J...JdP i m;~ 
so.!'pJ Q.~ '" Sic Lughadhi'l y Pi'lrne ll(19S Q) 

~nu_s 

J;:_~l1illl~i.§ 6- ] ] · 84-191 ' tl' ic Luqhadha y Parnel l (1'189) 

~th(!s 

S.ti.l.Q}"..iAJ;:l! 14. S . 0 . 6 -6 5 · Ni e Lughadha y Parnell(1989) 

flll.2J< 
~ 108 · 1 409 · Nie Lughanda y Parnell { 1989) 

EhoS,agg 
fanc e olata 0. 4-1"" 14-2 0 ' Bos " ,l. ( 19136) 

PQh'ga H 
vulgari s 1.7-2. 0 · 165-2 04· Loek y "Y (1 98 7 ) 

cont.paq. sia. 
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cont, Tabla 7 , 5 

Especie .... rea ~de veCJ ndad 1'1Irn1l no efec tivo ketere n<.:i. .. 
(m- ) ( I nd ivlduo:i ¡ 

- ------------- --~--

pri 0\1 lí! 
=i> 

Pr j mul¡, 
Y.YJ.g~ 

S ~nl,; ¡;¡O 

spf- , 

~-~ 

E'.2!1i.álli! 

nit o liym 

(:;;010 p ,;, l ':'n) 

Yi.2J..!l 
P~l"D' ) Y "-ill. ~· 

Y.i.0.!! 
(Qf; tr" ti. 

Hi e r bas ; 
MEDIA 

UJ:;:;VIAC' IO t; 
lS·l' .... N[)A H 

MEDlAN .... 

:; 

\ , ~ -.. , ,, ' 

1" . ! J ' 

1 , 4 . ~ ¡J 

4:.8 . J ' 

;,U . ~ 

.. o 

¡,rbusto s, pe jucu",. et <.:: 

CQmr, n ,:tum 
~QiiYi¡J 

~b~~ 
gll./tJifl O[<1 1" 5 -

SC!1~,¡t1 ( 1'1"(,, , 

;,, \ . N l_ 1 ... ll l ,I~. ,,·, l ',, ~: \ , .,[ I'.J l 

~ , \,-, , Il ' u)U •. \:· ,. ¡¡lo ¡ ..• r". 

17' • 

J 1 \" 

1 r, l ' ¡k.n.ue ,. Cu)'.'<.:r( ,' .• h¡ 

\,u· , . 5 <,o 

1~ 2 . 25 

", Lqul;,rt .. ;' l.-<. mi:,g :.h.;~ no p u l:.. 

1 8 . ( • Varq<1 :' n'l8!!1 

--------
co nt.p<>g.~ J g. 

lt9 



cont. Tabla 7 . 5 

Especie Area de vecindad 
( II\2 ) 

Arboles: 
bstrocaryu n 
m_~x ic an.Y./lI ]5')1 .9 7 · 

Ced..DJ¿ 
ll.l..a.n.U..s;~ ) 1"'2) 

E~..e.t..!.!~ 
~~s 

Tamaño efect i vo 
(i ndividuos) 

Re ferenci a 

4Hi . 6 ' r.st~ trabajo. 

'" Crawford ( 1 9 8~a ) 

( solo pole n ) 2~OO(apro"im¿¡di\) 51 " 

ill~s 
ame ri~ni!, 

[.[\!..x i.rt~t!! 
2@!l~l Va)l i 9." t, I 

J'_,?pQl..u.s 
g.c' I .~Q: ~g(' ~ 

f inus 
t;;~ mb!"..o.l<! .¡;5 

f1 nufl 
tl.li.9li 

Pseydot suga 
ti!!)Ci (01 Íj!I 

Psychotria 
l.i!x..ilJ~.~.r!J;; 

1.!.i!!'M.:§ 
~~n~ 

Arbo les : 
MEDIA 

DESV IACI ON 
f.STANDAR 

MEDIANA 

2<)550 

21 01 

7 79 " 

168 I 

7527.35 

1 27 2 2 .49 

1766 

, ., Cra wford ( 1 9 114"' ) 

Cr"'lf ord (l'JBo\ il ) 

Cra .... t ord (1<JS 4il ) 

c rilwt ord (} <"¡!'t 4a ) 

·1 <,r, Lev i n /1981) 

1-1200 Aa nn I st"r ( I'Hi'» 

Cr a wfo rd (1964 a ) 

E'1u i artc y Perel no publ . 

Craw!ord (196 4a) 

29\.77 

45 8.87 

136. )f¡ 

" 
" Calculad,, !.' o rigin<'llmente con l a f ó rmul a de Craw!ord ( .1984b ) ,.., 
recalculadas co n est<'l fó rmula por Nic Lughadha y Parnell (1989) 

, 20 



Tllbl<'l 7 . .,. E~tin;o,cjón indir('cL;o, dE' 111 vecind;o,d f'n ~me 1!:.i..!<3~,l\,!m 11 
p;o,rti.,. de 7'". <:"on 1.1 !" !or nul;o,g de Crow y J\oki (l 'lR4 ) y de Sl ;o,tld " 
y Rarton (¡ ' , Il" ") . 

f:nzim:J 

I'ICII 
(, - I'GO 

PCJ 
A nll 
1M 

Vc r.: in\ l;¡cJ 
prom O:-d io 

hdulto'" 
¡,,~ r:- vec i ndad 

r . '11 ' '1 4. ~~ ~.,. 7fl 
f) . '1':. (,1 ].. jr. 1 4. 81 
0.0 141 9.11) 61. 7f., 
n.oo;)7 , . ~ "- 1 5.5" 
1') .'1·1 ]. ]. 1 . :'. 2 0 . 0 ~ 

--- --
27.7 F 

~('mi Ji., ... 
Nm Vec ¡ "dad 

n .02 1n 5 . )1 )) , v . 
f) , OO 4 ll ~') , 15 1113. lE> 
0 . 00 4 " JO . 4 J 191. 20 
r¡,r¡O!.8 2 4 ,1 n 1 5 1.4 3 
{J. {!( ' 4 4 ) 1.7" I'lQ.7 " 

- ---
151 .'0 

---- ----
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30 

" 
60 

50 

,'0 
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20 

'0 

00 
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• • , ' 
:l' J! , " 

'l 

" " 

~, 

I----,r~ 

" " 2.5 JO JO 

O,s;~n-: d ;" d<s~~'~ 16.~ '-N 

Figura 7.1. Dis tribución de las d'stancia.;; a las Que se 'i I 3('~rsan 

~)fImariamente las semillas de Astroc aryum rroe xlcanLJrI'l <l f'iJrtlf de 

la palma madr;? en Los Tuxtlas. Ver. 

Los datos ¡r.c luy!?n 653 .semillas y 45 madl:?s. 

t - ¡ 
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~ 
v.,la ·,~ ... ~ tH O· ~o.-,~.~ ... \r:,· 

1 :1 b , , , 
Q , 

" lO " ~~. bU " 8·' 

J:W-~ '1 _ o cc--T' ---,----T-=-~--_r'--~----r'--_, 
o 10 :?(.. J C ~ :, ~,. be 10 &0 

o.!at'CI&S .. OI$ptr. ltW 

I r 1 
40 so 60 

Figura 7.2. Distribución de l a~ dlsl ane,as ¡¡ las QUE' se al~relSa (0 1 ~ole n el E

ASlrocaryum meJ;lcanum en Los 1uxllas. Vel, eSllmadas con ol lerenlE-S me1 000~ 
al Polvos fluo rescentes 1983. 

b)Polvos lIuorescentes 1988 
el Distancia minima E'ntre Intlor¡oscenClas en lasE'S complemenlall 85. 

d)Anáhsls de palerrudaa , alelo 3 LAP. pCidre más p l obabl~. 
e)An~hsls de pa ternidad. alelo 3 LAP. distancia mlnlma pOSlblt-. 
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capitulo ocbo: Heterosi. eD Aetrocarru- .elicIDg .. : relacione. 
entre la h.teroc i90sia enli.atica T el ereoi.iento J le 
tecuncUdad . 

la heterosis se refiere a un incre~ento generalizado en el 
vigor general d e los organismos, ~edldo ya sea como su 
fértilidad, s ob rev i vencia, crecimiento, etc. , que se encuentra 
asociado a ~ayores niveles de heterocigosis (Allendor[ y Leary, 
1986). Or iginalmente la palabra heteroGis fue propuesta en 1914 
por e.H. Shull como "u n término desc riptivo para el v igor 
hibrido, independientemente de su ~ecanismo~ (Ledig , 1986 ). La 
contrapnrte de la heterosis as I n "deprelión endogámica", en la 
cual los individuos generados por apareamientos entre parientes 
tienden a tener una menor adecuación que los producidos por 
cruzas exógamas ( Mitton y Grant, 1984; Charlesworth y 
Charlesworth, 198 7) . 

El fenómeno de la heterosis ha sido demostrado en gran 
cantidad de animales y plantas, aunque principalmente para 
organismos domesticos ( Wright , 1977, Frankel y Sou l é, 1981 ). 
Para organismos silvestres la evidencia no es tan concluyente ni 
abudante, aunque existen varias revisiones al respecto (Mitton y 
Grlint. 1984: Allendorf y Leary, 1986: Ledig . 1986 ). 

La heterosis tiene dos posibles causas: a) Por 
sobredominancia y b) Por dominlincia (Ledig, 1986). La hip6tes i s 
de la sobredominancia mantiene que los heter6cigos tienen 
realmente una adecuación más alta que 108 hoaócigos por si 
mismos (Ziehe y Roberds, 1989). La hipótesis de la dominancia 
sostiene que en rea lidad lo que hace que los individuos menos 
heter6cigos tengan una ba ja adecuación es que muchas veces son 
homócigos para genes ~ecesivos deleté~eos, que bajan la 
adecuaci6n; en los individuos heter6cigos no se expresan estos 
genes, al quedar enmasca~adoa por .u. alelos dominantes que 
funciona n normalmente y por lo tanto los heter6clgos tienen una 
adecuación mliyor ( Landa y Sche~ske, 1985). 

La discusi ón sobre la i mportancia en la naturaleza de cada 
una de las dos posibles causas de la heterosis no es ~4s que una 
versión de la vieja polémica sobre los "~odel06 de la estructura 
qenéti ca de las poblaciones" (Dobz:hllnsky, 1955; Lewontin, 1914, 
Ne i, 1987 ) . El modelo cl~sico mantenia que las poblaciones tenian 
poca variaci6n gené tica y la selecci6n natural s6lo eliminaba a 
los mutantes, que en su inmensa mayoria son deletérsos. El modelo 
clásico liPoyaria la hip6teis de la do.inancia. El ~odelo 
bli lanceado consideraba que las poblaciones naturales presentliban 
qran c ant idad de variación genética mantenida por selecci6n a 
favor de los heterócigos. Los heterócig09 serian superiores al 
tener una mayor cantidad de informaci6n genética, la cual les 
permitiria sobrevivir en una Mayor variedad de ambientes , ser má s 
estables en el desa rrollo y en su la fisiologia, etc. Como ha 
eeñlilado Lewontin (198Sa) el mode lo que actual.ente domina el 
plinorlima de la genética de poblaciones es una veraión corregida 
del modelo clásico, 11a~adll por Lewontin (1974) el R.ode lo 
neoclásico" pero me jo r conocida como "teor1a neutral de la 
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evolución molecular~ (Ki.ura, 1968, 1981) que sostiene que· las 
poblaciones presentan niveles MUy elevados de variación genética, 
pero que en su Mayor parte esta variaciÓn no tiene relación con 
la adecuaciOh y es mantenida por un balance entre la mutación y 
la deriva génica, y dentro de este modelo el principal papel de 
la 5elecció n natural es como fuerza "pur i ficadora~, elimina ndo a 
los mutantes. 

Actual mente la mayor parte de 105 investigadores considera 
que la heterosis se explica en la mayor!a de los casos por l a 
hipótesis de la dominancia, tanto para organismos do~esticados 
como para silvestres (Allendorf y Leary , 1986; Ledig, 1986; 
Charlesworth y Charlesworth~ 1987; Ne!, 1987), aunque en algunoa 
casos, principalmente de an i males , se tiene buena evidencias de 
heteros is generada por sobredominancia (frankel y Soulé, 1981 ). 
Para plantas los ejemplos de sobredominancia .on menos 
concluyentes (Ledig, 1986), a u nque recientemente tanto Straus s 
(19 86, 1987) como Bush et a l. ( 1987) han presentado an4lisis que 
sugieren ~obredom i nanc i a, cuando menos parcial, para dos especies 
de ~. 

En términos generales, para estudiar la heterosisj depresi6n 
endogámica se han usado tres métodos principales: 

a ) Generar lineas particulares a partir de cruzas especiales. 
para de esta forma obtener. por ejemplo, lineas homócigaa para un 
sólo c romosoma. Este método ha sido usado fundamentalmente en 
especies de prosophila (Charlesworth y Charlesworth, 1987). 

b) Obtener progenie con dist intos niveles de endogamia y compftrar 
su adecuación (Templeto n y Re~d, 1981: Charlesworth y 
Charlesworth, 1987; Ritland y Ganders. 1987 b ; Levin y Bulinska
Radomska, 1988). 

c) Estudiar las correlaciones entre alguna medida de la 
adecuaci6n, como tasas de crecimiento, tamaño. edad, 
sobrevivencia, fecundidad, grado de simetria bilateral, etc. con 
el numero de en~imas para l as que e s heterócigo el o rganismo 
(Schaal y Levin, 1976; frankel y Soul é, 1981; Ledig et al., 198 ); 
Mitton y Gra nt, 1984; Allendorf y Leary, 1986). 

Este ultimo método es el que tiene una aplicación m4s 
directa para el estudio de poblaciones na turales y ha sido muy 
usado en pob lacione5 silvestres de plantas (Sc hall y Lev i n , 
1976; Mitton y Grant. 1980; Mitton et al., 1981; Lediq et al. 
198 3: Stra UGS, 1986; Govindsraju y OtIIncik, 1987). En este 
capitulo reporto un análisis de este tipo para AatrocAryurn 
mexicanym e n Los Tuxtlas Veracru~ ussndo datos colectados a 
partir de 1975 sobre el crecimiento en altura y la producción de 
infrutescencia •. 

MATERIAL Y. METOOOS 

El mate r ial genético cons i st ió en infrutescencis. de 
Astrocaryum meXlcanum colectadas los anos de 1987 en 109 sitios 
permanentes A, e , C y ce establecidos en 197 5 (Piñero et al., 
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1977). El sitio B se volvió a .uestrear en 1988. Con 'staa . 
aeail1as ae realizaron electrotor •• ia en gel de alaidón al 12.5 
, en buffer de histidina (pH 7) de loe eabriones con los aetodos 
señalados en'l05 Capitulos 3, 4 Y en el Apendice 11. En estos 
geles se tiñeron S enzimas polimórfica. "OH, 6-PGD, PCI. ADH, 
LAP, descritas en los Capitulos 4 y S. Lo. genotipos maternos 
(ueron inferidos a partir de los genotipos de los embriones con 
el algoritmo de Ritland y Jain (1981) usando para esto el 
programa HLT de ~. Ritland (1988), tal como se discutió en los 
Capitulos S y 6. 

En relación al vigor de las plantas se usaron dos juegos de 
datos. Por una parte datos de infrutescencias producidas por 
planta desde 1975 a 1986, colectadOS por D. Piñero, J.Sarukhán y 
H.Hartinez-Ramos y para 1987 por L.Eguiarte. Por otra parte se 
analizaron los datos de crecimiento por individuo, que son el 
incr.emento en la a ltura del tronco entre 1975 a 1981 colectados 
por M. Hartlnez-Ramos , D.P i ñero y J. Sarukh&n. medida esta altura 
(ya tiJera la inicial o la final) como la distancia del suelo a la 
inserción de la hoja viva m&s antigua. 

Los datos se analizaron por correlaciones de Pearaon y no
paramétricas (Kendall y Spear-an) y con análisis de varianza de 
una via y con su equivalente no-para.étrico, la prueba de 
Kruskall-wallis; la signiticancia de las r egresiones no 
paramétricas se determ inó con los métodos presentados por Sokal y 
Rohlt (1969) y steel y Torrie (1980). 

RESULTA.DOS 

Se obtuvieron los genoti pos multiloci para 91 plantas con 
~atos de fecundidad y para 88 plantas con datos de creci.iento. 
En la Tabla 8.1 se presentan los datos por individuos y las 
medias y las desviaciones estandar para estas plantas en la 
altura inicial {valor miniao 0 . 06, aáxiao •. 85 al. incremento en 
altura (valor ~inimo O, .'~i~o 0.89 a), intrutescenciaa 
producidas (valor minimo 1, dado que se tuvieron que reproducir 
cuando menos en 1987, o 1988 en el sitio B, para ser muestreadas, 
máximo J7) y el numero de enzimas heterócigas (valor mini.o 
posible O, .. a.ilno 5). 

No se encontrO a ninqUn orqanis.o h~ócigo para las 5 
enziaas, todos fueron heterócigoa para cuando aenos una enti .. y 
el pro.edio fue de caai 1 enziaas heterócigas por individuo 
(Tabla 8.1). La aedia de infrutescencias producidas por 
individuos fue bsstante elevada, 1J.1, aunque su varianza taabien 
fue muy grande (50.6). aientras que las varianzas para loa otros 
dos para., el incremento en altura y la altura inicial fueron 
relativa.ente pequ.~as. 

Las matrices de correlacionea ds Paarson (Tabla 8.2) y de 
correlaciones no-paramétr i cas (Tabla 8.1) augieren una fuerte 
relación (P<0.01) entre la heterocigosis y el creciaiento; y 
entre la fecundidad (medida co.o e l total de infrutescencia. 
producidas) y el tamaño inicial; e n otras palsbras, los 
individuos .ás heter6cigos pre.entaron un .ayor incre .. nto en 
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~l tur~ y l~s p~lmas mAs altas son a su vez l~s mas fecundas. Esto 
ulti mo ya h~b i a sido previamente descrito par~ la especie 
(Saru¡';hán, )')8 0 ; Sarukhan e t al., 1984: ver Capitulo 2). La 
relaci6n ent r e la heterocigos i s y la fecundidad es muy pequeña y 
no :dqn i ri c iltlv'I 10 .1 " p.,. 0 .:2). 1..111'1 ot. ra s co rrelaciones, 
hett'roc igosis y a l tura i nicia l, inf rutescencias y c recimi ento , 
cre ci miento y al tura in icial s o n sin lugar a dud~s, no 
signi f iClttll/"'<:. 

~nali crmos con otros métodos las correlaciones 
":qniri,..~tiv"", C<)n 1" h ... teroci q o sifi . f"il. r~l~ci é>n entre ,,1 
c r eci m¡'!nto )' la hetcroc igo.<:i.<: result6 siqnl fi ci!.t.¡v ~ tant o en e l 
an~lisis de v"rian ~ fl (tom~ndo en cuenta e l diseño desbalanceado) 
<1 ... un ~ vi" p'l ra d "t o~ clasi ri c fld os sequn el num('I'O d'l enzima 5 
hel('r m: ¡q"", 11- "'fL 0 1 1 . P<O. 001) corno en su equl vi!. le n te no
piH ,lmet. r ¡Co, l a prueb" df' Kr uskal l -Wlll1is (""' 10.808, P"'0 . 028A). 
La pobre r~l" c ión "ntr ... la f(' cundidad y la het"rociQo~is qu('da 
conf i nnflda 11 s u ve! ('on un an31is 1s de vari,anza de una via 
(F"' 1. 3',r" "bO. "St'. ), y por su '!quivalente no-p<'lramótr i<:.:o , la 
pruona d(' l'_r uska J - 1'¡a 1 ) i s ( T - <, . 955, P~O. 203), amnas no 
si el n i ( i c a t i V,l .<;. 

OlSCt: ,- TON 

De los di sti nt o s anal ¡sis estadlstico~ usados en est-:
Capitul o c onsidero que l os más adec uados son los de I'egresion~s 
no-p"rltlllf'tr icil !' , ya que se vi ol an los supuestos de la regresion 
parametricas y para e l análisis de varianza el diseño esta muy 
desbalanceado, di!.do que los numeros de individuos en cada 
c atf'gorifl Viln dC' 7 a hastO!) 4 5 . sin <:>mbargo, dado que todas l,, ~ 

dlSI int<'ls pruebas s ug i eren los mismo s p"tr6nes y muestrM' 
sign i ri c anci",s sil"li1 i'lres, consi dli'ro que se puede confiar en lo s 
re!'ulta dos globalc",. 

El crecimiento en altura absoluto se COrrelaciona bien con 1<'1 
heterociqo.<: is: los individuos m¡js het_er6cigos c recen con m"'yor 
rapi dez. 

Fs pos ib le que el crec imiento aqu1 reportad o deba de ser 
estadi'lrl 7. fldo c omo (uncion del tam,lño o edi'ld d e la palllla, en 
otr"'r; pa l abr ... s ut.ilizar e l c recim i ento relativo, pero al no 
existir en e st e j uego de d i'l tos niguna tendencia en relación al 
c recimient o como [unción de l tamaño fr· -0.022, ~.S.) no qU('da 
claro si dicha estandariz a ción sea necesaria ni como r ea lizarl a. 
Por esa razón se presenti'ln en la tabla 8.1 los datos en crudo . 

Así , la fecundidad de un individuo de l¡. mexi canum es 
resultad o de la intera cción de v~rios compo nen t es tales como; el 
genotipo; el sitio, a ctu~ndo tanto la cllntidad de luz (Pérez-l., 
1990) como el tipo de suelo y de vecinos /Martlnez-Ramos et a l. , 
1988b); Y la altura /Sa rukhán et al., 1984 ) que a su vez es 
resultado d e la interacci6n entre las dos variables anteriore s 
(genotipo y sitio) con la edad de l individuo. Que se;! el 
crecimi ento lo que correl~ci ona me j or con la heterocigosis 
concuerda con lo reportado por varios autores (ver revisi6n por 
Mitton y Grant, 1984). 



La falta de correlaci6n en este juego de datos entre 
incremento en estatura y fecundidad contradice lo sugerido por 
Sarukh6n et al. (1984). Esto s e puede deber a que se analiz6 el 
crecimiento absoluto o a que se usan baslcamente plantas que se 
reproducen mucho , ya que san las mds probables de ser muestreadas 
en un año dado, o a que se utilizaron sitios con poca 
perturbación (0_ Piñero, como pera.). Seria i nteresante estimar 
los niveles de heterocigosis de individuos adultos que nunca O 
casi nunca se reproduc en, pero para esto se necesitarlan 
desarroll ar otros métodos, dado que se requerirla muestrear 
te jido de estos individuos y posiblemente usar otras enzimas de 
las analizadas en esta tesis (ver Capitulo Tres). 

Como señal amos en la introducción, la heteros i s puede tener 
d os posibles causas : por sobredominacia o por domi na ncia_ 
Asimismo es posible que en los loei que e s tudiamos esté realmente 
operando la selección natural, o alternativamente que estén 
funcionando simplemente como marcadores genét icos: un individuo 
con una alta propoción de genes heterócigos para algunos loci en 
términos genera les mantendr6 esta relación en la mayor parte del 
genoma (aunque se sabe que existen partes del genoma muc ho más 
variables que otras. Hartl y CJ<'Irk, 1989)_ Le prillera hipótesis 
se relaciona con algunas versiones del mode lo de la 
sObredominancia , por e jemplo con la llamada selección 
"balance<'ldora~ (Dobzanskhy, 1915), lII ientras que la segunda se 
relaciona mas bien a la hipótesis de la dominancia. Debid o que 
seria poco probable que las cinco enzimas que escoqi para 
realizar el estudio dadas sus caracteristicas técnicas, como son 
que corrieran bien en buffer de Histidina, que se pudieran teñir 
y leer claramente y que no fueran muy 'costosas ni muy 
co~plicadas, a su vez resultaran relacionadas con la adecuaci ón y 
la selección natural, considero 11165 adecuada la hipótesis de la 
dominancia para explicar los patrones descritos en este cap i tulo, 
siguiendo a la mayoria de los i nvestigadores dentro de esta 6rea 
(Ledig, 1986) _ En otras palabra a la acumulación de genes 
recesivos deletéreos explicaria la heterosis y por lo tanto las 
enzimas analizadas estar!an funcionando básicamente como 
marcadores geneticos. El largo tiempo de generación de la palma 
permitirla la acumulación de bastantes mutaciones, en s u mayoria 
neutras o delétereas pero recesivas: las tasas tan altas de 
polinización cruzada y el gran movimiento de polen producirian 
muy pocos individuos endOganos, por lo que existirian pocos 
mecanismos para eliminar la carga de genes recesivos de la 
población (ver Ledig, 1986)_ 

SegUn la hipótesis de la dominancia, las correlaciones 
heterocigosis/adecuación no deben de ser muy fuertes fuertes ya 
que se tiene un muestreo muy pequeño del tetal del qenoma de la 
planta, el cual incluye miles de loci (Mitton y Pierce, 1980: 
Chakraborty , 1981) _ Además tanto la fecundidad como el 
crecimiento son afectados por una infinidad de factores genéticos 
y ecolOgicos tanto bióticos yabióticos (Hartl y Clark, 1989)_ 

La heterosis que aparentemente muestra A- .exicanup nos 
ayuda a explicar el exceso de heter6cigos que describimos en el 
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~4PJtulo 4; las plantas .~B heterócigas son lae que crecen .~s 
VIo, posible.ente, sean las .aa teCUndas, las otra. crecen .enos 
y se tardan más en reproducirse, auaentando las probablidades de 
morir (entre ~ás edad tenga una planta, ~ayores son las 
probabilidades de que le caiga un arbolo una rama y la _ate, 
MartlneZ-Ra~os et al., 1999a ) dejando nula o poca descendencia. 

Alternativamente se puede pensar que la heterocigosla 
au~enta las probabilidades de 80brevivencia de laa plantoa y que 
por esa raz 6n indirectamente encontra.os relaciones positivas 
entre el c recimiento y la heteroc i gosis (O. Piñero, co •. pers.). 
Esta idea no se puede explorar directa~ente en este mo.ento, ya 
que se necesitar í a seguir genéticamente una cohorte de plAntulas 
en el ti empo: pero los datos indirectos sugieren que esto no 
sucede, dado que no existe ninqua relación entre la heterocigosis 
y al tamaño de l a s palmas (r-O.20, N. S.), que a su vez es un buén 
indi cado r de la edad de la s mis.as, .lentrss que si [uera cierta 
esta idea se esperarla tener todo tipo de genotipos en la palmas 
jovenes y solo los más heterócigos en las más viejas. 

Comparemos nuestros resultados con 108 de otros estudios 
análogos en la li teratura. Para l a compuesta perenne Liatris 
cyllndracea, Schall y Levin (1976) eatudiaron 2258 plantas para 
15 loci polim6rficos, y encontraron correlaciones paramétricas 
po&itivas entre la heterocigosis y tres csracteristicas: la edad, 
el potencial reproductivo y la b iolllasa (r" 0.382, 0.167 Y 0.2 05, 
respectivamente). En este caso los individuos ~ás heter6cigos 
v i ven ~ás, son lilas grandes y se reproducen lilas. si bien eate 
estudio fue critic~do, especialmente en relaci6n a eu .anera de 
esignar las edades de laG pl~ntas y a l a ~parente contradiccioft 
entre estos elevados niveles de heteros is y los altos niveles de 
endogamia descritos por los estadisticos F (Clegq et al., 1978 ; 
Brown, 1979), este es e8 un estudio pionera en el área de l ~ 
genética de poblaciones de plant~s. 

Para el árbo l dioi co Populus tremuloi~ Mitton y Gr~nt 
(1980) trabajaron con 104 clonas y tres enzimas poliD6rficas, 
ev~luando el crecimiento ~ partir de analizar los anillos anueles 
para S rAKets por clona. Encontraron una correlaci6n positiva del 
crecimiento con el nivel de heterocigosis, la edad y la altitud, 
mas no con el sexo; el coeficiente de correlaci6n parcial entre 
la heterocigosis y el crecimiento fue de 0.811. 

Para ~ ponderosa y ~ contarta no se encontr6 
rel~ción entre el crecimiento y la heterociqosis, usando más de 
100 individuos para cada especie y 6 enzimas poli.6rticas para ~ 
ponderosa y 4 para P.contorta (Mitton et al. 1981; Mitton y 
Grant, 1984; Linhart y Mitton, 1985). Sin 'lIIbargO, par~ ~ 
ponderosa parece haber una correlaci6n positiva .ntre la 
heterocigosis y el cr.ci.lento de la raiz una vez que el 
m.qagametotito, que es el tejido de r.eerva, se s.para d. la 
pUntuh (Mitton y Grant, 1984). 

En otra especie de pino, P,rigida, Ledig et el. (1983) 
realizaron uno de loe eetudios lilAS completos, al analizar el 
crecimiento en diámetro par~ 8 poblaciones, unos SO individuos 
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por población y 21 loci pOlimórficos. La relación entre la 
heterociqosis y el crecimiento en di 'metro resultó fuerte.ente 
dependiente de l a edad del rodal. La correlación entre la 
heterocigosia individual y la tasa de crecimiento incre.entaba 
cuando la edad promedio del rodal auaentaba. Los coeficientes de 
correlación tomaron valores entre -0 .68 a 0.90 y fueron positivos 
en cinc o poblaciones, (significativos en tres) y tres vaces 
neqativos (uno significativo). Poaterioaente estos datos. fueron 
reanali zados por Bush et al. (1987) usando el modelo de 
sobredominancia de Smouse (1986), que sugieren sobredominancia 
para algunas enzimas, sin embargo este análisis no es 
concluyente. 

En plántulas de ~ baoksi ana , Covindaraju y Dancik (1987) 
midieron el crecimiento de la radicula en 9 ambientes 
contrastantes para 51 tamilias. Posteriormente evaluaron los 
nive l es de heterocigosis por fa~ilia para 22 loci polimórfi cos . 
En todos 105 caso~ ¡as correlaciones fueron positivas, menos en 
uno donde fue de 0 , y en tres ambientes fueron significativas (en 
moderados y altos niveles de salinidad y en altos niveles de 
radiación luminosa), en los que los coeficientes de regresión 
paramétrica fueron O.Jl, O. J l Y 0.32, respectivamente. 

Una variación interesante la constituye el estudio de 
Strauss (1986, ver también 1987) realizado en ~ attenu~ con 
Árboles producidos a partir de autopolinizaciones y de 
polinizaciones cruzadas, usando 183 árboles en total y 24 loci 
poli.órficos. El encontró una correlación positiva significativa 
entre heterociqosis y creci.iento para a~s tratamientos, la 
cual fue mayor para los árboles producidos por autofertilizac i ón . 

Para ~c~ ~lrnannii y ~ lasl9Carp~, Shea ( 1987 ) 
exploró l a relacion entre la fecundidad, lIIedida c omo 1/1 
producción tanto de canoa femen i nos como masculinos, con la 
heterocigosis, uaando para esto un an'lisls de varianza, y 
encontró que si bien en todos los casos los indiv i duos mp.nos 
heter6cigos produjeron menos conos y los mas heterócigos fueron 
los más fecundos, los patrones no fueron significativos en n i nqUn 
caso. Este estudio , j unto con el nuestro, sugieren que 
efectivamente la fecundidad se ve m~s fuertemente afectada por el 
tamaño que por el genotipo o la edad, tal como ha sido descrito 
para gran cantidad de plantas (Werner y Casvell, 1977; Linhart y 
Mitton, 1985; Caswell, 1989). 

co.o conclusiones para este capitulo podemos decir que 
comunente la heterocigosis afecta al crecimiento de las plantas, 
e.pecialmente a las de vida larga, pero qus eato no sucede ni en 
todas las especies ni pa ra un misma especie necesariamente en 
todos las condiciones y edades. Asimismo la correlación rara vez 
e. fuerte, por lo que se requieran de tamaños d. nueatra bastante 
grandes para demostrarla. Esta correlación entre heterociqosis y 
crecimiento nunca ha sido de.ostrada en hierbas . Solo en un 
sstudio, (en LiAtri~ cylindrAcea ), se ha reportado una 
correlación significativa entre heterocigoais y fecu nd i dad . En 
general no se ha lleqado a un acuerdo sobre coao analizar 
estadisticamente la heterosia, ya que la .ayor parte de 108 
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investig~dores h~n usado regresiones pata~etricas, a unque sean 
clar~me nte poco adecuadas p~ra este tipo de datos (Steel y 
Torrie, 1980), excepto en el traba jo de Shea (1987), donde 
realizó subm~estreos al atar de sus datos para balancear el 
diseño y poder realizar un análisis de var ianza. 

La ex i stencia de heterosis en nuestra especie en particular 
y en arboles en general represent~ un problema importante para 
l~ conservación; s i se mantienen poblaciones muy pequeñ~s in ~~ 
o ~ ~, l os tamaño s efectivo s son pequeños y en pocas 
qcne r aclones se van a comenzar a llevar ~ c~bo cruzas entre 
parientes, que producen individuos homócigos, y por lo tanto que 
sobreviven o se reproducen menos. Expurgar genes letales 
(Te mpleton y Read, 198)) o tratar de formar lineas puras (franr.el 
y Soul é , 1981 ) , son estrategias posibles, aunque muy complicadas 
y costosas y s ó lo e n el caso de que se cumpliera la hipótes is de 
la domin.1l,cia ser Lln (¡tiles, dado que si la sobredom i nac ill tiene 
/lIguna importancia las lineas heterócigas siempre van a tener 
me jor f u nc ionamiento que las homócigas . 

Pllra demostrar conelusivamente que ~xicanum presenta 
heterosis y como ésta opera considero que se necesitarían la~ 
siguientes observa ciones: 

al . Datos de un mayor numero de enz i mas o btenidas directamente de 
los te j idos de los adultos . 

b) Los genot ipos multiloci de todos los individuos adultos para 
los cuales se tienen datos de fecundidad y c recimiento, 
incluyendo 105 genotipos de los que nunca o c~si nunc a se h~n 
reprodu cido. 

el Datos de estas miSmas enzimas para plántulas, juveniles, y 
pre-reproductivos. 

d) Si fuera pos ib le, segui r estos grupos en el tiempo y ver si la 
sobrevivenci~ se correlaciona con los genotipos. 

e) Realizar un ~nálisis más f i no , enziMa por enziMa, o como el 
propuesto por Smouse ( 1986 ) que comentamos anter iormente. 
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Teble 8.1: Datoa de los individuos estudiados en el anAlisia de 
la heterosis en ~trQcaryum .exicanu~ en Los Tuxtles, Ver . 

IndivIduo 

A 10 
A 11 

A " 
A 20 
AH 

A " 
A 50 
A 51 
A 56 

A" 
A 69 
A 7S 
A 77 

A " A96 
A" 
J>. 10 0 
J>. 109 
J>. 110 
J>. 121 
A 123 
J>. 127 
J>. 13 7 
J>. 138 
J>. 152 
8 1 
8 • 
8 , 
8 15 
827 
8H 
8H 
840 

8 " 
842 

." 
8 61 
8H ... 
B 102 
B 105 
B 107 
B 112 
B 113 
B 117 
B 119 
B 122 

. Üture 
1975 

• 
2.50 
3.50 
2.62 
1. 67 
2.67 
J.13 
2.73 
2. 00 
2.0 5 
2. 58 
3.08 

2.17 
3.05 
2.48 
1. 4 5 
2. 55 
4.6 0 
1. 93 
2. 4 7 
3.10 
~. 87 
1. 70 
3.60 
3 .55 
2. 70 
2.50 
1. 50 
4. 30 
2.60 
3.30 
2.50 
1.50 
2.89 
3.20 
1. 75 
1.90 
LO 
0.90 
J. 48 
0.40 
4 . 20 
1. 25 
1. lO 
1.14 
1. 55 
1. 52 

Incre_nto 
altura 

1975-1981 I!\ 

0.20 
0.2 0 
0 .18 
0. 10 
0.33 

0 . 15 
0. 35 
0.35 
0 . 32 
0 . 12 

0.33 
0.69 
O.lB 
0.39 
0.00 
0.1 8 
0.10 
0. 50 
0.25 
0 .22 
0.23 
0.24 
0. 49 
0.33 
0.16 
0.60 
0.) 0 
O. J9 
0.89 
0 . 32 
0 . 27 
0.11 
0 . 87 
0.27 
0 .30 
O. J5 
0.38 
0 . 17 
0.44 
0.41 
0."9 
0 . 25 
0 . 20 
0 . "5 
0 . "2 

IL de 
in! rutescenc i as 

1975-1987 

18 
9 

11 

" 15 
22 

" 19 
19 
21 , 
" D 

" 10 
H 
10 

" 12 , , 
9 

10 
15 
21 

" 10 , 
32 
11 

" • , 
H , 
11 

5 , 
9 

23 
1 

" 15 
12 

1 
18 
18 

N.end .. s 
heter6ciqas 

• 
4 
1 
J , 
5 
2 , 
• 
2 
J 
J 
4 , 
2 
2 
2 , 
2 
J 
4 
2 
2 , , 
) , 
2 
J 
) 

• 
J 
) 

J 

• 
) 

) 

2 , , , 
) 

• 
4 
4 
5 
4 

cont.paq . sig. 



cont. Tabl" ,. I 

Individuo Altu ra Increment.o ". d. tl'.enzi !!\lI s 
197 ~ altur." infrutesc encias heterociqas 

m 1 975-1<181 m 1975 - 1987 

A 12ó ]. 10 0.37 " 1 
B !JI O . 90 0.17 " 

, 
8 ID 1 .02 0.20 , 1 

B l)'J 2.55 0.19 lJ , 
8 '" 1.8 3 O. ~ 3 " " 
e , 1 . 75 0.36 , , 
e B lo 95 O. eo 12 , 
e " 1 . 05 t). ~o , , 
e " 2.65 0. )2 1 J 
e " I . Q'> 'l. 55 11 , 
e " 1 .r"l0 r. . 4 S 16 , 
e " J . ·¡ fl 0.:2 J l' , 
e " 4.1 (l O. li t la • 
e " 4.11 :. 0 .)2 lO , 
e n 1 • <.oS o. ~ !. " 

, 
e " 1 . '>., 0.4" 15 , 
e " J. 'iD 0 . 55 10 , 
e " ':. 05 0 . 27 H , 
e 51 1 . 75 O. 5~. 11 1 
e " ) . ?5 O. " 12 , 
e " 2.00 0 . 77 11 1 
e " 1. 5 0 0 .4 6 " ce 6 2. 20 o . }) lJ 
ce 21 lo 00 0 . 50 , , 
ce " 1 .40 0. 15 " 1 
ce " 2. J O 0.40 11 , 
ce " ].(l0 O. 1 ~ " 1 
ce JJ :;> . 25 0 . 25 " 

, 
ce J6 1.70 0 .25 11 1 
ce " 1 .4 0 0 . 06 , 
ce J9 1. 9') U.28 16 , 
ce " 2.60 0. 19 In , 
ce " 1 . 10 0.10 I , 
ce " 0.9 0 O. )) 12 , 
ce 51 O. 1!5 0 .1 5 , , 
ce " o. )() 0 .4& , , 
ce " 0 .06 o . le • , 
ce " 2.50 0.50 " 

, 
ce " 2. 70 O. )8 19 , 
ce 58 2.90 0.15 19 I 
ce 64 :;>.40 0 . 50 B , 
ce " 10 , 
ce " ).15 0 . )3 l a • 
HED IA 2 .4J O. J6 1), 1 ' .9 
Df.SVIAC IOtl' 
ESTAtl'OAR 1 . 0) 0 .19 7.12 O.B 

" " "' 90 90 

1 J) 



T~bl~ 8.2: Matr iz de correlaciones paramétri ca s de Pearson entre 
neterocigos is, l a reproducción, el crecimiento y l~ altura 
inicial en A,¡nexicaDum en Los Tuxtlas, Ver. 

Numero de 
in r rutescenc ills 

Heterocigo!<is .153 

N. de infrutesce ncias 

Crecimient o 

U P<O.O I 

Cr ec imient o 

. 307 " 

. 08) 

Al turi'l 
In icial 

.020 

.422 '· 

- .022 

Tabla 8.3: Ma triz de corre lac iones no-paramétricas entre 
neterocigosis, la reproducci6n, el c reci miento y la altura 
inicia l en A.",exic~ en Los Tuxtlas, Ver. Sob re l a di agona l 
correlación de Spea nnan, ba jo la d iaqonal correl ación de Ke ndall. 

Hetera. N. de Cf'ecimiento Altura 
i nfrutescencias i nicial 

Heterocigosis .153 . 318"'* .03 4 

N. de Infrutescencias .092 .087 

Crecimiento .198*· .060 - .066 

Altura inicial .02 0 -.044 

·"'P<O.O l 

13 4 



Ca pi t ulo Nuev a : Di s c us i6n qeneral : Oeu' tic a Ce 'rbole. t r opie . l e. 
y a lqune s i Ce ••• ob re BU con s e rva oIón. Co nc luaio ne •. 

9.J . - Genfl t. i'ca Ce po b l aciones Ce ' rbol e . tro pi c a l es 

VI litcr .... tura sohri:' genética de pobl .... c ione s !.'n plant. .... s e". 
muy amplia, como se p ue d e desprend C!r de revisar l a s tablas 
comparati v .... ~ que p r es~nto en los dife r entes c apitulos dp esta 
tes is . S in embargo, la mayor part e d e estos estudios s610 
c ontemplan l a estimaCión de unos c uantos pa r ametros q enet ico5 y 
en gene ral n o conSidera n ning ú n dato e cológico, c omo podr i a ser 
i n formación sobre su demog ra (ia o biolog l a rep r oductiva; estos 
datos s on centrale s para inte r pret ar los parámetros genéticos y 
pode r hace r i nfe r encia s válidas y relev a ntes en re l aCIón a 
prob lem .... '" evo lutiv o,; y de conserva ción . LIla p rinci p"le s 
excepc ion~s a ~sta t end e ncia son Jos traba jos para gra mlnea s j~ 
R. Al ¡ ... rd y S . Jain, los trabajos de D. Levin y B. Schaal, 
pri ncipalmente la ya antes CItada i nv estjgacion con Li a tr i~ 
~Ddr-ª!,;e¡~ y los tr a ba io~ sobre conlferas del grupo de Colorado , 
en el que destaCl\n V. B. J.inhart y J.B.M i tto n. Esta situacion se 
agudiza con r ela c i ó n a los arboles tropicale s . Los datos 
presentados en esta tesis constituyen u n c~so espe cial dentro d~ 
la I i terilturll de p l anta~ tropicales, debido a q u e se integran 
dentr o de un estudi o mucho mas ampl io , en el que se con j u ntan 
observ~ c i ones tilnto de demografia, de b iologi a re p roductiva y d~ 
qen~tica de po b l aciones. De cualqui e r forma, l a compaTllcion d~ 
nuestr o t r aba jo con los estud ios de g e nética de árboles 
tro p ica les sugiere v a rios patro nes que a conti nu a cion 
rey i s " remos. 

f:n la m,1yor pi'lrt.t:' d e las especies los n Lvele,::; de var i<lc l ., 
genéti c a son relatlvllmente grandes, con un rango pa r a la 
p roporci ó n de loci pol imór f icos ( P) de e ntre cero (~ea 
Qccidenté'!. JJJi , Hamr iC k y Loveless (1986)) a 0 . 5 4 3 (Bcrtholletia 
excelsa, Buckley e t a l. ( 1988 )). y un rango de heterociq os i s 
p r omedio ( H) entre c ero ([ar a me ll occidenta l is, Hamric~ y Lovel e s s 
(1986) a 0.216 (SorQceo a rti nis, H/l mrick y Love less (1986 ). 
[arame" occideota lis parece ser u n" especi e at ipica con respecto 
a la va r illc ión ge nét i~a, d /ldo que es l a unica en la que no se ha 
e ncontrado vari a ción g enética; p o r ot r a part e en el trabajo de 
Hamri c k y Lovel e s s s ol o s e e studió la Isla d e Ba r ro Col o r lldo , en 
Panamá, y estll pobl aci 6n pod r la no s er r e presentativa par" l a 
e s pecie. Adema s de ~ occi d ent alis, l a ot r" e s pecie de árbol 
t rop ical e n l a qu e se ha n r epor t" d o n ive l es re lati vamen te ba jos 
de vllr i llción gené t ica e s ~ ma ngium, esta e s peci e se 
d i s t. r i buye en el norte d e Aust ra lia, Nueva Gui nea y v"r ias ¡sllls 
de Indonesi a , y e n un e studio d e 11 po b l aciones, que r e presentan 
la mayor p"rte de su ra ngo de d ist r ibución, Mo r a n et a l. ( 1989 ) 
reportan una P d e 0 . 067 y u na R d e 0.017. Los au t ores e x plican 
e stos b a jos nivel es d e v a r iaci ó n e n t é rm inos de una fue r t e 
reducción d e s u d is t ri buci6n a una pob lación p e queña en Nue va 
Guinea dura n t e una o mas de las ( a ses i nterglaciares seguidas por 
exp ansi one s d u r"nt e uno de l os pe r iodos de p uente s de tierra o 
por dispe r sión de semi ll a s por aves y posteri o r e stablec i miento . 
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AriTI.il~r..Y.Y1!1 me xiC,olnUIll con L1 M P de O. Jle y Un!! JI de 0 ,1 53 !': (' 

pu<>d~ consid('rar como un arbo l t r opical tlpico en térm i nos de J a 
'J,H i'lcion qc ne tica. 

Alm q\lc 1" qriln mlly?ri >l de 105 " r bo l ~s tropiCale s presentiHl 
niv~le 5 :--.11, elevados d,. v'lriacion qenct l': lI s i:--il il re s 11 lo!'; qu .. se 
hl!n r!!port<ldo P'H<I o~: ros ;¡rboles, p r i ncipal mente con lrer,., s 
¡¡(a mri c\': y Lovelm;5, 19116: Lediq, 198"), en ot rll s formas de 'lida 
trop ic>lJes los niv~!es de vari ll cion parecen se r substanciillmente 
r"I-'lS b"J jos. Por " i"' fTl plo, "n un cst Udl'l d .. 'i e5pecies de arbu"it.os 
L!(>l q(lncro L~sj'~Q~111 l!;, 5 yt5"'·il y SCh"J lI l (l<¡~'» report:"n un rilnqo 
d ... entre P 0 . [" JI :J. ' 1l..,.S)o" lIH'll: ¡ a P= O , '>~3 . H ~n .IO" 

(kª--I,ILanti~c_l,I.s ) rn otro e stu'Jio de J especies de> arbu!:tos '1 .... , 
oener o !'l!H~,r;:. He ywc>od 'i fleminq 119S") report.iH'\ " su vez un r",nq0 
de ('ntre P-I), OC, Roo n .oo (.[,j2se uQ!2..:..Í.!.!.lgID§Y1!I) il P"O . 'l!>'" R-I/ . O)), 
v¡¡lo~"' '<: c ..... ,..p"rilt i v ..... nentc muy bll ios. 

".I .r>. f)jf"r"'nC I. ,c·ión -:¡eoq,,,flclI: 

1.o!"· ntv ... les .j" dif " r"nc ii'l ción 'l Pnetlcil COl"O f unción d p 
iist ,n';; -, ""o'"l r,,1 le,) pu,·.-j " n ser d <> s c nto5 rnr ~ l pilrilmet.r c 
Fst/G!';t (q\!" <:01'1'.0 y., se¡"'I)ilmos son " <¡uíV,11<:,ntes, Nei ( 198-: 1 ¡ y 
t,<">nrl"n ., ~"' r 111\11' pequeño:; ... :, ;irboles tropic'" le"" I'il r., 
l!er:.thQjletti'l p_xcelsa ",,\jo dlred <:>rln r del "' . 7<; \ d <> la v.,riacih' 
Qen"lIC;' "o:' cnc u"ntr>l "ntr'! sitIOS ( fl uck ley et. I!l . 1"IIS ) ,'¡ "¡'l p. 
esr"" ¡ es d ~ Clrbole .. t r on ¡e' ... ¡ .... .. t"'·J .... \ esr. y HiI"'r ¡ck (1 <¡ ~ 11 rr pn rt.;u, 
qll" en p rnllledi o s ól n el !) ,fll dE' 1-'1 Varii'l ClÓn ('I"'nét ic'l se det>n ",] 
compo n ... nt:e en: r{' " l"t io", ( r"" Qo 11 ... ~.1 \ ('n QI,!~t..¡u:..i.bea ¡tst_Pl;Ql_cp: ' 
iI 'l. 41. en AC,1 1y"hi1 diyers ~ f ~ll.l). l.il exc "'pt·¡ O¡'l i'I e st(' plltron ,-
otr' , V('7. A .... . " :I,l m\'l[)gIUlt., dond'" n I J l . 11 '1<:>1 ~ "t"t ~! ... la vi'lri.I! :" n 
q " ne ' ic ... ~" "nl'll"ntra en:rf' sitiOS; corr,e yil 1l.1bl iOmo, comp.n ~a!! · 

cst" ""SPPC'" -l"ne un·' distr i llucion e n 1,;liI'" :"" 0> .' 1<>5. se,"r' ,iI,", 
1X'1' ci!'n tos df' Í'.ilo,,"(' t ro,; d'" nl.lr , lo que rO:eir ; cM"ntE> r e!>re,,, .. -r 

un., h" rr t"! '·., '~I ":l rt.il n: <' al II'CVIl-. ,ent ~ de l>o: er. 'i ~eml¡¡ols l !>I o ":1 
et al . , ¡qn<l,,) . El vil l o r promedio reportado ton toste e:>tud io p 'l r ol 
1I.l'!e x.J.J·'"H"lurr. J" 4.2',1 <¡e .'dh,<>r" ill p,~~ron <:jenerol l rr. r"¡'l c ! on .) 
e~te p~rolm<>trc , la~ c~prcies de ~rbu~tos de! qt'nor~ LlPer 
est.\ldl a dilo; po r Ileywood y fleminl"l (l9f1f,) en Co,;t;, Ric,," s(' 
compo rt ilfl de man,.,r'" "".milar a los torbole,"" , "' SI en ~...i2tl .~ mill ~ go 
la vari,'cion oen ... tiC il que se enc uent ra e nt. re s iti o!:" es d ... ';010 el 
5.71 , i' los au to r es o;cñ al an ¡¡ Ue d-'llOS prelimll1arec suqleren qt'" 
I·,~ poblaci o nes de e,;ta csp<'ci ... en Santa Ros a. Costa Ric,l so,.., 
Qeni't.ic::Imenle indj" t i nqui blf<s a l as que se enCIlent ran en l.os 
Tu )( tl a s, Vcracrul. l'Iexico, 

Est.os j nd ices Fst/Gs t nos ¡ndieil" que pract icament e no 
e x isten di{('renci "s genetl c as e nt.re s i tios, o en o tr"s palahrils, 
que la IMyor partf' de la viln ación Qenctica, entre el 8" y ", ) 'l(.l 
se encuent.ril en un solo sItio, Est ll escasa dilerencl","ion 
qenéti c~ ti ene dos posibles ca usas. ~ pr i mera es que e)(ista 
altas tasa s de flujo ge n ico entre 105 distintos sitios. La otra 
es que hace muy poco t. i empo se fundaron la s poblaci ones y )" 
deriva qé ni Cil y la seleccio n natural no ha tenido tiempo de 
a c t"ar y hacerlas rli f er<>nte5. en ot ra s pa l a b r i'ls a qu" t od"vj il "',0 
s e hi'l l1o:-qado ill equi l ibrio (S lilü:in, 1987; 19"9 ) . Con la 
in{or:·", ~ión q 'r " t"""o:'frlO'; Il ctll.,l f'1 ('nt ... e~ ;Jif~'.·;¡ a .... ~·¡llr 1l1qu"iI d e 
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las dos hipótesis, dado que a pesar d e que tenemos evidencia que 
los movimientos tanto d e polen y de semillas, y en consecue ncia, 
las vecind~des de los arboles tropicales pueden ser muy qrand~s, 
realmente s Abemos muy poco ~obre posibJe~ movi mientos ~ larq~ 

distanc i ~ d e gene~. ~obre la historia de la vegetación 
neotropi c aJ tampoco se sabe muc ho, au nque en una revisón sobre 
el tema Toledo ()982) sugiere que hace u nos 20,000 añ os 
practicamente desapa reció la selva tropica l en Hex1co para 
comen~ar su rccol oni7.~cion a partir de una serie de refug ios (y 
posiblemente I ~s Tu xtla s actuó como uno de ~llos) hace sol o unos 
11,000 lIño~. Inricpcndi ent'll'lcnte de estas esp",cul ac ion~s, a lgo 
inte resante e 5 qu(' en var ias espt'c:es ':le con! ( e ra ~ s '" t, 'n 
repo r t ado ta~bj"'n niveles de d) (erenciac i on muy pequ~ñor
(Ham r iCk, 19117; Gov i ndara ju , 198<1), qu e general ment .. hiln sid Cl 
re l l!. cionild os con ,"ovimientos de polen a grandes distilnc i a s , d ad o 
q\le son polini7. ~d.1!' per viento. 

F.n ~ . .!!l(,x¡ C~flum l as evidencias de diferenciaci6n r¡ ('oqtar l-:::a, 
de~c r ltl!.~ con el i nri ice Fst y con la s distancias genetlC~S de 
N~ i, señalan que esta di fere nci a ción ~s muy pequeña, ~s to en 
parte ~e pu ... d~ entender co nside r and o la c erca n í a entre sitios , 
pero au n a e !". ta esca la los nivele s ÓI? d i fer~n<,;¡'1cjon son 
comparativanH' nte muy bajos en r el a ción a los reportados en otro!' 
estudios an;; logos . Es conve ni ent e ser,allH que cU <'I ndo s e compnrl!.n 
' S¡/ Gst e ~ mu y i mpo r t ante tener en c uenta la distancl '" entre ~"'~ 
SI o s o p ob laciones dt' muestre o. [ sto se mu estra rnuy clara,.,eI't ... 
en !Uo:Arl,ill ~j 1'\p te ~ varo 9.c:bnac~ es t udiada po r Loveless y 
HamriCK (l''lIO) y HMnrick, (1'lA1) en varias loca li da de s: a l 
consider"- r sólo) Sitios den t ro de la [s}" rie Barro Colorad o, 
Panamá, l a Gst era de J . 5\, a l aMp li ar a var ios Sitios en ¡'ilnalf ' 
y Cos t ll Rica , se incrementó ,1 5 .5\. 

S i n luga r a dudas se r Ja interes 1l nte hacer estudi os d " 
genét ica rle pobla Ciones de ot f' as po blaciones de fj..me)( ¡~a r¡\lm 

ale j adas qeoqraficamente de Los Tuxtlas, l as cuales aparente~ente 
d ifi ere n de la de Los Tuxt l a s en varIos par~metros d emoq r áf i cc>s !. 
de histori, ... de vida (Vite, 1985) . Estos "studlos nos perm itirían 
an al izar lndirf>ct1l me n t e los n i vel e ~ de f l\ljo g en ico en la 
especies y posiblemen te evaluar In genealogia de las poblaciones. 

9.1. c . Exc eso de hctcrócigos : 

Sob re el exce s o de heterócigor:, pode mos comentll r que s e han 
repo rtado en otros árboles trop i c a lc~ índices d e fi j a ción F en 
gene r a l muy cercanos a cero, pero e n alqunos c asos se ha n 
encontrado exceso s de heteróc igos, c omo en un sitio de 
~.lietia excel sa (O' Malley et a l ., 1989), Y para los a rbustos 
.kisianthl!& ~~.i~ y k aurilDtiacus (Sytsma y Schaa l , 198 5 ) . 
También se han repo rtado ind ices de fijaciÓn negativo s en varias 
e species de plantas temp l a das, entre l as que dpstllcan vllrias 
especies de coni feras, como en p-inys wont icolª ( EI-Ka s s llby pt 
al., 1981), Pinus i2QMerosa (I.i nhart ee al., 19111), ~ 
engelman i y ~ lasiocJI.li'~ (Shea, 1987). Este exceso de 
heteroc igos puede deberse a patrones peculiares de cruza o a 
mayor Bobrev ivencia o vigor de individuos heter6cigos, como 
pllrece suced~r e n relllci ó n ~1 c re cimiento e n b~ mcx ican~~, Este 



mayor vigor de 105 individuos llIás heteróciqos se ha report·l!ldo en 
vl!l r ia8 especies de plantas, principalMente de árboles (Hitton y 
Grant, 1984). Sin embargo éste es el primer reporte dOCUmentado 
de heterosi" para una planta tropical, l!Iunque previamente este 
fenómeno habJa sido sugerido por Heywood y fleming ( 1986) para 
trata r de explicar los indices de fijación P cercanos a cero en 
~ ~~, cuando 11 partir de la tasa de polinizac ión cru7.ada 
se esperaria una e lev~da endogamia. 

9.1.d. Tasll$ de polinizaci6n cruzada! 

Las tasas de polinización crU7.ada en árboles tropicales 
parecen ser en general muy c ercanas 11 uno, por e j emplo para 
Bertholletia excel s~ O'Halley et al. (1987) reportan una t de 
0.849, pua f..hit e c clloIDl!! pedicellare O' Halley y Ba lota (1 988) 
reportan una t de 0. 951, mientras que para A, crassica(R~ y para 
La..Y..r.li;uliCo[l!\is Moran et al. 11989b) reportan Unll t de 0 .960 y 
de 0,925, repectivamente, El valor que nosotros encontramos en 
promedio para A.mexicanum de 0,998 es muy cercano a los 
anteriores . En otras pal a bras, en ~.mexicaDum las 
prob"bi lidades de autofecundación son practicamente nulas, lo 
c ual e~ta de acuerdo con lo esper~oo a partir de las 
observaciones de bioloqja !loral ( Rurquez et al., 1987). Por otr~ 
parte se tienen buenos datos eco l ógicos que señalan que en la 
mayor la de los árboles tropicales se presentan una seri e de 
mecanismos que i mp iden o reducen mucho las opo rtun idades de 
autofertilización, como son la heterostilia, el dioicisroo (sexos 
separados ) , el monoicismo (flores de cada sexo separadas, como P5 
el caso de b,mexicam!J"), dicogalllia (separación temporal de las 
funciones masc ulinas y femeni nas dentro de un" f lor, o 
inlforescencia, como en A.~canu.m) o aut oincomp;o¡tibilidi. d 
(BaO/a, 1974, 1979: Bawa et al., 1985: Bulloc k, 1985 ) . En 
contraste, para el arbus to flp-~ ª-~, Heylo'ood y fleming 
(1986) reportan un" tasa de pol.ini~ación cruzada t intermedia oc 
0.578, signif i catIvamente distinta a 1, que sugiere alta s 
proporciones de autopolinización. En conclusi6n podemos decir que 
en l a mayor parte de l os arboles la s tasas de fecundaci ón cruzada 
son muy grandes, con un rango entre 0 .85 a 1.0. Asimismo pode~os 
señalar que los irbol es tropicales en general tienen tasas de 
polinizaci6n cruzada más parecidas a las coniferas (rango 0.89-
0.98) que a árboles del género Eycaliptus en Australia, el cual 
incluye e s pecies templadas, 5ubtropicales y tropicales ( rango 
0.69 a 0.86) (Schemske y Lande, 1985: BroO/n et al., 1985) . 

9.I.e. Tamaño efectivo : 

Sobre el tamaño efectivo de las poblaciones de plantas 
tropicales , s610 existen las estimaciones de la vecindades 
realizadas por nosotros en los ~rboles Astroc oryum mexicanum 
¡área de vec indad 2487. 5 ro cuadrados, Ne- 425.6), Y Psycbotria 
[axluc eo§ (área de vecindad 779 m cuadrados, Ne _ 70, N.Pérez y 
L.Eguiarte no publicado) y la del be j uco Combretum fruticosum, 
(área de vecindad 188 m cU5drados, Me * 6, L.Eguia r te y 
C.Doainguez, no publ icado). Para otras plantas tropicales s610 
existen estim5ciones de .ovimiento de polen , como las de Linhart 
(1973) para va ri5s especies herbáceas del género He liconi5, las 
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de Webb y Ba",a (1 983) para el arbusto Halvaviscus arboceus y para 
la hierba Cnidoscolus ~, y las de Linhart et al. (1987 ) para 
dos espec ies de acantAceas herbAceas (Razisea .picata y 
Hansteinia ~pharorachis) y en todas ellas se detectaron 
~ovimientos de polen de mas de 25 metros, 10 cual podría generar 
vecindades bast ante grandes. 

Indirectamente se pueden hacer estimaciones de la vecindad a 
partir de las estimaciones de '!t / Gst' para lo cual podemos 
aproximar M_ usando la fórmula ~e Cr~w y Aoki ( 1984) 'st a 
1/(4 N11. "1 ) , donde a= (n/( n- l) ) y 1'1 e~ el número de 
suhpobJ~ ci ones , la que nos da val ores para las diversas especies 
tropic~ l e s ante s citadas de entre 1. 07 (~~~ diversifol i a ) a 
5. 719 ( Q~Htr"ª,.r.il?e~ asterolepis). Sequidllmente pode",os usar la 
fórmul a de Sl atki n y Darton (1989) Me por vecindad · 2 • 3.1416 * 
Na , que a s u vez no~ da valores de entre 6.72 (~ diversi!olia) a 
32. <; (Q.asterolepis), todos los cua les se pueden considerar altos 
para plantas e n qene ral (Hamr i c k, 1987) Para A.~ffi!.!!! 
o btenemos una estimación de ~ de 4 .4 3 y de He de 27.8 individuos 
en adu l t os y de H. de 24.16 y de He de 151.8 en las se",illas, 
altas para l a s estimadas con e s tos métodos [II<lmrick 1987: 
Sl atkin, 1987), i'lunque lItenore!> que las estimaciones directas a 
realizadas a parti r de l movimiento del polen y semillas. 

9 .1. f. El modelo de Led i g (I986 ) : 

Un modelo que explica la ",ayor parte de los patrones 
comentados an t eriormente es el sugerido por primer~ vez por Lcdiq 
(1986) para coniferas en particular: la l <lrqa vida de los 
arbol es, s u arquitectur~ y la totipotencialidad de los mer istemos 
permi t~n que se acumulen gran cant i dad de mutaciones somáticas, y 
la mayo r ía de- estas son delétereas y recesivas. Si estos arboles 
se autofert i lizan, esta carqa mutacional qenerare!. una qr~n 
proporc i ón de progenie homóc iqa para estos alelas mutantes que 
expresare!. estas mutaciones: por lo t~nto se seleccionarAn a favor 
los a rboles que presenten la menor tasa de autofert i lizaci6n, ya 
que de esta forma se cruzaran con individuos heter6cigos para 
otras mutaciones y su progenie no expresarA esta carga. pero la 
fertilización cruz~da a su vez mantiene una carga qenética muy 
grande. En plantas anuales no se acumulan las mutaciones 
somaticas "'as de un año y el mecanismo para elim i nar esta carqa 
se da también cada año a l producirse gran ca ntidad de progen ie, 
parte de la cual es hom6ciga para estos genes deletéreos y es 
eliminada por la selección natural. En arboles, al ir aumentando 
la carga genética de la población resulta cada vez mAs costoso 
prOducir progenie resultado de endogamia (dado que esta progenie 
va a tener una adecuación ~ucho menor que la progenie resultado 
de cruzas exógama), por lo que cada vez será mAs dificil que se 
seleccionen individuos que se autopolinicen. As! la gran 
var i ac i6n se mantendría por ~utación y por los s i stemas de cruza 
y mov imientos a grandes distancias de polen y semillas. Las altas 
tasas de polinización cruzada son al mismo tiempo consecuencia y, 
cu ando menos en parte, causa de la gran variación genética que 
se mantiene. Segun esta hip6tes ia la heteras le es aOl o una 
consecuencia de todo esto, los individuos resultado de 
autopolinizaci6n o por cruza entre parientes son loa menos aptos, 



al expresarse estos genes recesivos, por lo que la correlación 
entre el nú.ero de enzi~as heter6cigas y el v i gor ~ebe ~e 
resul t~ r pos it i va. En este modelo se e xplica a l a heterosis sequn 
la hipotesis lla~ada de la dom i nanc ia , COMO ya señalamos en el 
Capitu lo Ocho. Tambipn se h~ reportado una fuerte depres ión 
endogámica en la producciÓn de progenie resu ltado de 
autofertili z a ción y c ruza entre parientes y en la adecuación 
posterior de esta progenie en la mayoría de las especies de 
arboles estudiados, fundamentalmente con1feras {Ledig, 1986: 
Charlesworth y Cha rlesworth, 1987). Seria realmente muy 
i mportante estud i ar a s pec t os de l a d epres iÓn endogámica e n 
~rboles tropicales, que de acuer do con éste modelo s e puede 
predecir que debe de ~er muy elevada . 

Evol ut ivame n t e se podri an seleccionar mec ani smos que 
minimizaran las cruza s entre par ientes, max im izando e l movimiento 
de polen y ~emillas, y de esta manera se obtendrian indices de 
f iJ a CIón ( F y F i S ) mu y pequeños y diferenciacion genética entre 
sitlOS (estimad,l ya sea po r la Fst/G~t o por l a d istanci a 
g e nét i ca de Nei) tambien muy pequ eños . Al mi smo tiempo las 
vecindades y 105 ta maños efect i vos deben de ser relativamente 
gra ndes y por lo tanto en térmi nos generales se minimizan los 
efectos de la de riva genica en la evolución de l as pob lacione~ de 
~rboles, tropicales o no. 

Lo i nteresante es que éste modelo p~rece cumplirse en todas 
l~s plant~s con h~bi tos arborescentes, no imp o rta que sean 
coní feras, eucaliptos o arbol('~ tropic~les, lo cual illlplica que 
estos patrones no son c ausados por r estricciones filogenét ic~ s, 

sino que son qenerados por l a eco l ogia de los organi s mos. La 
estructura qe né t i c a de A.~Q..CjU'y~m ~a.Dn, una 
mo nocot iledonea, se parece más a la de otros ~rboles trop i ~~ les 
reportad os en la literatura , que son d icoti ledoneas, ya las 
coniferas, que a otras monocotil edó neas herbá ceas, a pesar de 
estar mas relacionada f ilogenetieamente a estas ult i mas. 

Sin embargo, aunque sean patrone s generales , es raeil 
conc eb i r que puedan haber excepci ones. Po r ejemplo, aunque las 
vecindades sean gra ndes, los ta~años efectivos pueden llegar a 
ser relativamente pequeños si las densidades son muy bajas 
(Cralolfo r d '- 1984a) , o si las pob laciones se ven lIuy reducidas. 
Esto posiblemente ha sucedido en el pasado debido a los caabios 
climaticos que parecen haber atectado fuerte~ente a las selvas 
tropi c ales en Latinoamérica (Toledo, 1982). TaMbién algunas 
especies pueden llegar a tener poca variación si han pasado por 
estos cuellos de botella o rec ientemente han aUMentado 
rapidamente s u rango de distribuc ión a partir de algunos 
individuos fundadores (Led i g , 1986), Otras plantas presentan poco 
flujo genico, como parece ser el caso de ~ .angiu~ (Moran et 
al . , 1989a ). La pérdida reciente de 108 dispersores de varias 
espec ies de p lantas con la llegada del ho~bre a América (Janzen y 
Martin, 1982 ) probablellente ha aumentado niveles de en~ogamia , 

al quedar casi todas las semillas alrede~or de su madre . Por 
otra parte no hay que olvida r que una gran proporción de la s 
plantas tropicales que existen actual.ente presentan 
distr i buciones endémicas {Gentry, 1966) , por lo que los tamaños 
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de población son limitados. En estas la deriva génica puede 
jugar un papel muy importante. 

9.1.g. El proceso microevolutivo en los arboles tropicales: 

En relac ión al proceso adaptativo en los arboles tropicales, 
podemos retomar los valores de .. obtenidos anteriormen te. 
Generalmente se cons i dera que cuando tenemos valores de .. 
aayores de uno. la importancia de l a der iv a gen iea es 
despreciable (HamriCk, 1967; aunque en algunas condiciones la 
deriva génica puede ser importante hasta valores de Mm de 
alrededor d e S. Kimura, 1963). Esto sugiere que posiblemente 
para arboles tropicales en general, y seguramente para ~ 
mexi canum en part icular la seleccion natural sea la tuerla 
evoluti va dominante. Las grandes depresiones endogamicas qu~ 
prt:sentan la mayor parte de 10& arboles. (Ledig. 1':166; 
Charl esworth y Charlesworth, 1967), las altas tasas de 
polinizacion cruzada {t I y los ba jos valores de indice de 
fijación (r ) estlln ... dOS hasta la fe~ha sugieren qlH, l a cndo<,jdmLl 
generalmente es un fen omeno po~o comu n en arLol es. Ls tas 
observaciones se oponene a al gunas ideas que se propusieron para 
tratar de explj~ar la gran diversidad en espec ies de arboles 
tropicales como generada por especiacion iniCIada por supuestos 
altas tasas de autofecunda~ ion, endoqamia y d~riva q~nl~d 
( Fede roY, 1':166). Sin embargo es posible que en especl es 
endemicas, en pobla~iones relictual e s de algunas esp~cics o en 
condiciones en l as que los tamaños efect ivos sean muy pequcnos. 
como durante los cambios climdticos en el pasado, podrian actuar 
fuertemente la endogamia y la deriva geni ca . Una sugerencia 
importante seria comparar la estructura geneti ca de espeCie s 
abundantes de distribucione s amplias, como las de los arboles 
tropicales t:studiados hast ... la fecha, con otros que se encuentran 
siempre a muy bajas densidades, o que presentan distribución 
restringida. Alternatlvamente. se pueden hacer estud ios 
comparati vos dentro de especies con altas y bajas densidades 
entre sitios. En relación a la teoria evolutiva se podria 
explorar la posibilidad de que se c umpla par ... es tas especies el 
mode lo de S. Wr ight de los equilibrios cambi<lntt:,; (19"J2, 197"/ ; 
para una discusión de l model o, ver Egui<lrte, 198b: 51atkin. 
1989) 

Los patrones discutidos en la secClon anterior nos sugit:ren 
algunas ideas relevantes para la conservación de a rboles 
tropicales. En pr imer lugar creo que es importante dlstingulr 
conservar de preservar (F"rankel y Soule, 1961 ) . Por preservar 
ellos s e refieren a l hecho de mantener vivos algunos i ndiv i duos 
de una especie. mientras que cuando se hace conservación se 
mantienen a las poblaclones de tal forma gue pueden seguir 
adapt~ndose a su med io ambiente natural y suj etas a todos los 
procesos evolutivos. Tanto para los de programas de conservacion 
como para los de preservación. la genética de poblaciones es 
central al aportar una serie de lineamientos y metodologlas 
(Frankl in, 1980; Fran kel y Soulé, 1961; Brown y Cleqq, 1983: 
Schonew<l ld -Cox et al., 1963: Ledig, 1966: Eguiarte y Piñero, 
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1990). Los llamados programas ~~, como son bancos de 
ger.oplasaa, jaraina. botanlcos, zoolóqicos , etc., si bien pueden 
aer útiles para ciertoe objetivos (Frankel y Soulé, 1981), 5010 
preservan parte dal .. terial genético de las poblaciones, dado 
qua al nu.aro de individuos que pueden mantener es limitado y e~ 
auchas veces es auy reducido (Franklin, 1980). Hay que agrega r a 
aate auaatreo del material genético, la posible endogamia y 
dariva qénica producidaB al mantanerae poblaciones pequeñas y 
aislaa.s, la eventual adaptación qua Bufren las pob l aciones al 
aer aometidas a nueva. condiciones, y la posible domesticacion, 
por lo que al tinal Be termina preservando algo parecido a la 
e.pecia orginal, que vive bien en un amb iente artificial, pero 
tan distinto a la especie original que su eventual reintroducc i on 
exitosa a la naturaleza se vuel ve muy poco probable ( Fran kel y 
Sou lé , 1981). Eventualmente la conservacion debe ser nu~strd meta 
y aólo se puede lograr cuando se mantienen ecosistemas naturales, 
o sea a través de los llamados programas de manejo in ~. Po r 
otra parte , al hacer conservación in ~ se pueden protege r no 
aolo las especies blanco, sino t amb i en la comunidad compl eta 
(Eguiarte y Piñero , 1990). 

9.11.a. La conservación de los árbo les : 

Los arbo les constituyen un excelente blanco para los 
esfuerzos conservac i onistas , ya que e llos determi nan en buena 
medida al resto de la comunidad (Equia rte e t a l ., 1987 ). Ltl 
ext i nción de un árbol, espec i almente si es dominante o clave , 
~ Gilbert (l980), posiblemente impl ica un~ moditica c i on 
extensa de la comunidad (Therborg, 1986; Eg Ularte et a l . . 1~87 l . 
Los árbo les no s ólo representan o rgan ismos importantes par~ otraS 
plantaB con las que compite por agua, luz, nutrientes , sino que 
alimentan con sus hojas, hojarasca. rai c es, madera, fl or e ~ y 
frutos a gran cantidad de animales (Equ i arte et al., 1~ti7). 
Además moditican fuertemente el microclima de la req ión y el 
ciclo de aqua y de muchos nutrientes. 

Por otra parte , los tiempos de vida ta n largos de los 
arboles i mplican que sus ca~ios son a una escala temporal mayor 
que la humana y por lo tanto nos resulta difici l entenderlos, 
pero sin lugar a duda estos cambios a g ran escala temporal ti e nen 
un impacto más tuerte en lo. eco.istemas que otras mod i f icaciones 
de las cuales se puede recuperar a co rto pla~o. Asi, considero 
que si nos centramoa en la tarea de conservar árboles 
probalemente e stemos defendiendo de la me j o r y ma s práctica 
•• nera a t odo el acoai.tema. 

9.11.b . N~ero y tipo de reservas: 

La ba j a diferenciación geográfica en árboles de ampli a 
diatribución iaplica que no Be neceBita una infinidad de reservas 
pareractamante virgenes para conservarlos. Unas c uantas reservas 
Berian necesarias, ya que an cada una de e llas se encuentra 
practi~nte la .1 ••• variación genética. Lo importante e s que 
eataa re.ervas deben aer grandes, lo mas grande posible. si bién 
para 6 . aexicanum en una hectárea de vegetación bien conservada 
tendria.oa unas cuatro veces su tamaño efectivo, en árboles me~os 
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abundantes se requeriria una área .ucho .ayor. Si se mantienen 
.. noa individuos de loa que ee nec •• itan para tener un tamaño 
.fectivo, la tasa de p.rdida de variaci6n gen.tica, o el 
incremento en la endogamia, van a verse incrementados. Por lo 
tanto un objetivo para la conservación genética debe ser 
mantener poblaciones con cuando aeno. un tamaño efectivo. Por 
ejemplo, considerando como representativas de los extremos qe 
taaaños efect ivos de árboles tropicales en general a nuestras 
do. estiaacione. de taDA~os efectivos de 70 i ndividuos para 
Psychotria fAxlycens y 437 para Aitrpcaryum mexicanum, podemos 
aplicarlas a los datos de planta. leñosas reportadas en el censo 
de 50 hectáreas en la is l a de Barro Colorado en Panama descritos 
por Hubbell y Foster (1986). Ellos censaron todas la s plantas de 
mas de 1 cm de d.a.p., y reportaron JOJ especies dist i nta s de 
plantas, de estas encontraron que 111 especies presentaban menos 
de 50 individuos en el área {menos de 1 indo por hectarea } y 25 
especies presentaban 1 sólo individuo (0.02 individuos por 
hectarea) . Asi, para estos datos, y conside rand o l a relaci ón 
~e·1 / 2 ~ tota l, sugerida por Crawford (1984a), para mantener un 
tamaño efectivo de las especies med ianamente ra ras se necesi ta un 
area de cuando menos entre 140 y 814 hectareas, y de las muy 
raras de cuando menos entre 7,000 a 4J,700 hectareas . Este seria 
el ta~año mtnimo de re.erva a con.ervar. Sin lugar a dudas se 
necesita estimar la vecindad y la densidad efectiva con los 
métodos sugeridos en ésta tesis para una ~ayor cantidad de 
plantas tropicales, tratando de obtener estas estimaciones para 
organismoa con hi storias de vida contrastantes como hierbas ~ 
arboles, arboles pioneros ~ a rboles ds sitios maduros, plantas 
de amplia distribuci6n ~ plantas endémicos, plantas que siempre 
presentan bajas densidades ~ planta5 que siempre se encuentran 
en altas densidades, aeeélparos ~ iteróparos, hermafroditas ~ 
dioicos, etc. 

Las ideas anteriores s ugieren que aun reservas tan pequeñas 
como la de Los Tuxtlas (de unas 700 hectáreas) pueden ser 
importantes en la conservaciOn de algunas especies tropicales, 
e.pecialmente las abundantes , pero que se requleren de re se rvas 
muy grandes, del orden de cuando menos decenas de miles de 
hectareas si se quiere conservar a las especies menos comunes. 

Estas sugerencias de áreas ·.ini.as para reservas concuerdan 
con lae indicadas en au articulo por Hubbell y Foeter (1986), a 
pesar de que ellos hacen estas sugerenciae a part ir de un analsis 
de estructura de la comunidad. Eato. inveatigadores señalan que 
laa reservas de bosque tropical aaduro deberán de ser grandes, de 
cuando .. noa unoa .11.s de bectáreas, de preferencia de decenae 
de mile. de hectáreaa 

Aqui creo que conviene reto .. r las ideas de los numeros 
minieos de ta.año efectivo de la poblaci6n que se han propuesto 
para la con.ervación genética. En priaer lugar esta el de 
tamañoa efectivos de unos SO individuos minimo para cuando lo 
que ee intenta con .. rvar 80n 108 nivele. de variación genética 
.endeliana o loe objetivo. eon a corto plazo y en segundo lugar 
el de 500 individuos para conservar 108 nivele a de variación 
cuantitativa (la cual general .. nte .. considera que es la ~s_ 
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1.portante en ter-lnos ecolOqico. y adaptativ08) o c uando lo~ 
objetivo. de conservación son a auy larqo pl.n:o, (Frank.lin, 
1980; Frankel y Soulé, 1981; Lande y Barro~clouqh, 1987; 
Simberlott, 1988). El primer valor se deriva de la consideración 
que un tamaño efectivo de 50 individuos produce un incremento en 
la endoqa.ia de la población de 1 , por qeneración (incremento en 
r - 1/2. ). A partir de estud ios empiricos se sabe que 
incr ••• ntoa en la endoqamia de esta magnitud pueden ser 
soportado. por la mayoria de las poblaciones, al permitir a la 
aelección natural eliminar a individuos resultado de cruzas 
endoqamicas y que presenta n una aenor adecuación debido a que son 
homécigos para qenes recesivos deléteros (Franklin , 1980; Frankel 
y Soulé, 1981 ). El sequndo va lor, 500 individuos, se deriva un 
s erie de suposiciones Bobre la dinaaica de la varlacion 
cuantitativa , y s e considera que en ese valor existe un 
equil ibrio entre la tasa de pérdida de la variación genetica por 
deriva génica y el i ncremento de ésta variación por la mutacion 
(Franklin , 1980: pero ver Londe y Barrowclough , 1987). 

Estos numero s parecen ser buenos indicadores de los tamaños 
de población min imos que hay que tratar de mantener en las 
reservas naturales, recordando que el numero obtenido a partir de 
un censo generalmente es mayor que el tamaño efectIVO. En el c aso 
de t..-me xi canWll vimos que una buena estimacion de la dens i ddd 
efec tiva parece aer el nUme ro de adultos reproductivos. Si n 
embargo, posible~ente un nume ro conservador para l a mayoria d~ 
las especies , y que puede ser usado como regla gene r dl, sea 
c onsiderar a la densidad efe~t iva como la mitad del totdl de los 
adultos reproductivos por unidad de area, tal como sugiere l a 
revisión de Crawtord (1984a) . Posteriormente esta densidad 
efectiva hay que multiplicarla por el area de veCIndad obtenida 
de los datos de movimientos de polen y semIll as para obtener una 
estimación del taaano efectivo. 

Sin embargo creo que vale la pena señalar dos pun tos al 
respecto. Por un ladO, si el t amaño efect ivo es mayor que el 
numero minimo 50/500, y en la reserva solo se tJene alguno de 
estos ultimos, la tasa de pé rdida de va riacion ~enetica va a ser 
mayor en lae reservas que en las poblaciones origInales. Por otra 
parte tener más individuos que los sena lados por el tamaño 
ef~ctivo ea en general una buena idea, ya que hay que reco rdar 
que varias de las posibles causas de extinciÓn afectan ~as 
fuerte~ente entre menores sean las poblaciones, entre estas 
causas podemos sena lar a las demoqraficas y a las catastrotlcas 
(Lande, 1988; Simberloft , 1988). Además debe~os tener presente 
que la derivación de estos numeras minimos 50/500 no es del todo 
conv i ncente ni generaliaable para todos los casos (especialmente 
el 500), y que siempre es mejor tratar de hacer estudios 
particulares para las poblaciones que se propone c onservar en 
concreto (Lande y Barroclough, 1987; Lande, 1988). 

Eatas áreas con e l tamaño efectivo podriamos considerarlas 
como una propuesta de areas nucleo y aeria conveniente no 
perturbarlas o hacerlo lo menos posible. La sugerencia para los 
trópicos .eria mantener alrededo r de las reservas el mayor numero 
posible de islas de vegetación, árboles en pie, corredores, etc· 
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que per-itieran el movimiento de gene. entre l as distintas 
poblaciones para evitar en lo. posible la depresión end09~.ica y 
la deriva genica , y a partir de los cuales eventualmente se 
pudiera dar la regeneración ds la aelva. Idea. análogas, 
derivadas de estudio. de comunidades vegetales, han sido 
expre.adaa por Gómez-Po~a (1966, pago 9-10) y Cuevara et al. 
(1986). Una augerencia de un e.tudio que aeria muy importante es 
la d. analizar el uso de estos corradores, manchones de 
veqetacion, ial.a de aelva en laa puntas de lo. cerros, etc. por 
orqan1aeoa diapersore. y po11nizadorBs y evaluar su posible 
importancia coao agente. dal flujo gén1co (ver Guevara et al., 
1986), ya que coeo e. bien sab1do proporciones muy bajas de 
flujo génico pueden aaortiguar cas1 totalmente los efectos de la 
deriva qenica (Slatkin, 1985b, 1987; Hartl y Clark, 1989). 

La posibilidad de generar el flujo genico artificialmente 
.oviendo polen y aeailla. debe toaarae con cuidado. Por un lado 
ecolOqicamente aabemos que la mayor parte de las semillas muere y 
sólo una fracción muy pequeña llega a adulto, por lo que éste 
.étodo resultaria poco practico. Por otra parte es posible que se 
introduzcan variedades extrañas a la región y se produzcan 
desaatree ecológicos por la llamada depresión exoga~ica (Eguiarte 
y Pi~ero, 1990), por la introduccion de par~sitos o patoqenos 
extrañoB, etc. Creo que la mejor idea es tratar de que estos 
~ovi.ient08 suceaan espontaneamente, por lo que es importante 
dejar en pie la aayor cantidad de árboles toraando posibles 
corredores o estaciones de paso entre distintas areas 
conservadas. 

9.II.c. Sugerencias en relación a la conservación de los arboles 
tropicales. 

1) ·Decidir con cuidado varias especies que se van a utilizar como 
indicadoras. Para esto sugiero buscar a estas especies basándose 
en dos criterios: historias de vida contrastantes y las que se 
puedan trabajar electroforeticamente mas fac ilmente. Esto ultimo 
lo señalo dado que algunas especies presentan compuestos 
secundarios que dificultan mucho las e lectroforesis, o que las 
semillas son muy dIfíciles de hacer germinar (Can et al., 1981; 
Lavelees y Hamrick, 1987). 

2) ~poyar el estudio gen.tico con observaciones ecológicas, 
mucba. de la. cuales 80n .encil1as. Entre las mas iaportantes 
considero que eatarian: 

i)- BiolO9ia reproductiva. Tratar de responder a las siguientes 
preguntas: ¿es .utocoapatible?, ¿que tipo de flores pre.enta?, 
¿quienes la polinizan?, ¿alguna esti~aciÓn, aunque sea muy 
preliminar, de las distancias que ae mueven los polinizadores?, 
¿quién las dispersa?, ¿dónde quedan y germinan l a .ayoria de los 
frutos? 

i1 )- Antlisia eatttico. Dansldadea, di atribución espacial y 
•• tructura de t.alIños, distribución de la reproducción entre 
individuos (eatimacionea del nu-aro de flores y frutos, au~ 
aea de aanera cualitativa) 
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iii)- Analisis dinámi co: SObrevivencia , creci.iento, 
reproducción , ~unque .e~ de un sólo año, ya que datos 
demográficos generales para otras espec i es tropicales sugieren 
que las diferencias e n tre años no son no tables (ver CapItul o 2 de 
est'" tesis). 

3) En estas especies registrar periodicamente los n i veles de 
variaci6n genetic a y s u d istribucion espac i a l . si bi en entr~ mas 
sitios y mayor numero de genes se anal icen es mejor, en termlnos 
gener ales c reo que se pueden usar simplemente tre~ o c uatro loci 
marcadores, dadO que rara vez se encuentra n pa tro nes d i scordant.es 
entre enzi llla s, si t.odas estas se compor t a n de ma nera mend e } i nan ... 
Aunque utilizar otras t.ecnicas d e estudi o~ gene ticos mas c ercan",s 
al ADH , COlllO el uso de po l blor fi slllos de fr agment os de restricc lon 
o la secuenciación d e bases del ADH, nos aportarian infor~aci on 
i nteresante (Ha rlt y Clark, 1989), c reo qUl: l as tecnicas d"-' 
electrofor esis de alozimas e n al midOn son lo oastante senc il l a s, 
confiabl es y robusta s , para ut i lizarlas como ma rcado r es qc ne ticos 
en estudios amplios de varias especies en d ¡f ~rc nt.es sitlOS e n 
los que se analizaran un gran numero de indlviduos. 

4) Obtener estimadores d e la varia c ion genétl c d P '/ 1I dentro y 
entre sit i os, y obtene r estilllaciones de d itt.'renc iacion <;!en E: t l<;;<l, 
ya se.:. la ' st' Id Gst ' o las d ista nci ds geneti c <ls, y l os i odí ": t: ,; 
de fijacion, As i el lndlce de fijacion P , "porta into r ma cion muy 
importante si resulta mu ,/ pequeño o nega t lvo , ya que sugiere 
fuertes etecto s de depre,aon endog<lmica . 1::1 ind ~ce F •. t/G . l hU,", 
habl<l <.le qué tan diferentes s o n l os sitia'; y s ugerlr!a d~ sti n \. <I " 
estrategias de conse~vacion. si es bajo indi c a que la mejo r 
estrategi", seria conserva~ pocos sitios, s i <.'5 alt o suqerir i d 
dec l arar reservas a muchOS sitios , y hab r i" que s~l ... cciondrl ü::;. ~n 
terminas de l o s que p resenten loc almente los ma yor <.'~ n l vel es Ul: 
variaci6n genética, 

5) Estimar l a tasa de polinizac Lon cruzada, t , dadO que e s el 
pr incipa l determinante de la estructura <;!e net.i c .. '/ (1<.: 1 llu Jü 
genético en pobi.aciones de plantas (Turner et a l. , 1'.18 2; ApCmd¡ Ce 
11) aunque para estud iOS piloto creo que c on datos e Cu logicus de 
compatibi l idad, de movi~iento de poliniz.:.dore s y/ o los índices de 
fijación P s erian su f ic ientes pa~a la mayor parte de los Cd SOS. 

6) Un punto de impo~tancia centr al para e ntender Id dlnaml c d del 
proceso evolutivo en arboles tropicales y para pode r dar 
sugerencias en relacion a la creacion de reservas es la 
estimación del tamaño efectivo (- e) de l a s poblac iones. Los paso s 
que para eva l uar 108 tamaños electivos en plantas son: 

i) - Det erminar las vari",nzas en el .ov i mento de po le n y semillas. 
Los ~étodos particulares pueden ser d i stintos segun los 
diferentes tipos de agentes. En algunos casos se pueden observa r 
directamente los patrones de for ra j eo de los an imal e s, en otros 
casos se pueden c ontar d i rec tamente los gra nos de polen, en 
alg unos casos s e podran hacer anális is de paternidad a pdrtir de 
d atos electroforéticos (ver Ma nde l , 1983; 8rown , 1989). 
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ii)- A partir de estos datos e stiaar la vecindad, para esto se 
pueden aplicar las correcciones para l as desvIacion~s con 
respecto a la nor.alidad, pero co~o ya demostramos esto modifi c a 
muy poco las esti.aciones del á rea de la vecindad (Capitulo 1). 

iii)- Estimar la densidad efectiva con las f o rmu las de tdmano 
efectivo, en conc re to la de Hi ll (197 2) , pdra organismos con. 
generaciones continuas. Para esto se necesitan aatos 
demograficos, aunque sea n parciales, espeCI almente en terminos de 
la~ varianza en la fe c undidad . 

¡v)- Comparar estas vecindades con estimaCiones Indirectas ~ 

pdrtir de la e s tructura genetica , en concreto de 1 .. J' st./G~t . c omo 
suqleren Slatk ln y Barton (1989) . Otrd poslbilid .. d I!S obtener 
cstlmdciones de ~ a partir del método de los alel os r .. ros de 
Slatkin (1985a). 

7) !::ntender los efectos de la depresion endoqamlca ..,0 los .. rbo l " s 
l :,opi cales. En este punto particular practIc"mcnt c ro ... SI: t ¡"nen 
datos. aunque d p .. etir dé dat.os report,¡,dos en COnil",." " ,;<: puc.J " 
es perdr que sean r.luy altos (Lcdig. l!t8to.; Charle .. .... cll· ln y 
Charles .... orth. 1<;87 ) . 

8) Conocer la importancia de la mutacion son,,,, l.':<I "n 10 .. "rt.OI CS 
tropicdl es. Para esto se podrian sugerir o:studios (>",t"n:>o,; "n 
arbol es grandes y long evos en los c uale:; se pudl e r,," a,-,,,mul,,,. 
mutaClones. Asi por e jemplo. a partir de las t órmu!",. prop""st ... s 
por Antolin y StrobecJc /l98 S¡ estllJOdlt10S ( hnceo y h¡ .... ' ''rte. no 
put)llcddo) que p"rd un arbol de unos 100 anos , SI se mU~Slrb. r"n 
10 0 puntds de t"amas diferentes para un solo loc us , $" po<.lridn 
esperar cerc a de 6 alelos electroforeticos mutdntc ~, 
considerando tasas de mutacion de alrededor de 10- 4 . lo <.:u,,' 
parece razondble en plantas (KlekoysJci, 191:14). 

!J) AnallZar 01 las poblaciones aisladas y los POS1LdL' '-' corr, ·d ~" · ,,s 

natur"les. Que tan abudantes son los pollnzddores y tlISperso r~s, 
que uso hac en de los corredore s y los m¿¡m:hones dlSldtlOS, ..:omu '-'" 
mueven , como son las producclones de fruto,; y seo"11,,:;. ,;om.:.. So.: 
comporta y sobrevive la progenie, que CVU..lcnCl" ', <.le t"iuJo 
genico se encuentra en ellos, etc. dado ljuu e,; n ..... , · I mportdntc 
e ntender Id n,levancia de estos corredores en Id con$é rVdC ¡ t.<n . 
S. si son lIluy eficientes estos cor redores y lIlanc hones de bosque 
en promover el flujo genico, bosque s traq~entados podridn 
conservarse razonablemen te bien. 

lO ) Estas recomendaciones son solamente en termInas de tJenctl c .... 
de poblaciones. Para la con servaclon de dlqunas especies. 
consideraciones de tipo ecologico. como demogratl~ds (el electO 
Altee o la extinci6n estocastica), de interaCCIones con otra~ 
especies (polinizadorvs, disper6ores, patogenos, depredadores, 
etc . ), de comun idades (c omo l a 8ucesion ) o de ecosistemas (como 
bdlances de nutrientes ) pueden se r lilas importantes (Lande, 1988 ). 
Sob repuesta s a estas cons i deraciones estan los p r oblemas 
politicos. económicos y 600iale5, que son l os que qene r dlmcnte 
determina n el tipo y talllaño de las areas conservadas. De 
c ualquier torllla creo que es critico el analisis genetico que 



eventua¡ .. nte pueda conducir a la toma de decisiones 
bioloqiea.ente razonable •. 

'.111.- eoaolueio.e. Geaerel •• : 

1) Este trabajo d .. uestra la utilidad de los métodos 
electrotor_tico& en alaidOn, que aportan gran cantidad de 
inforaación y 80n al mi •• o tiempo relativame nte baratos. 

2) Por otra parte este trabajo ilustra la importancia de llevar a 
cabo e.tudio. aultidisciplinarioa a largo plazo, que son los 
unic06 que realmante no. ayudan a entender a 106 procesos 
naturales. 

3) Se realizaron electrotoresis de proteinas en geles de almidón 
con &abrion •• de aelillaa de la palma tropical AstrQcaryum 
lexicanu. en la Estación de 8iolO9ia Tropical Los Tuxtlas. y se 
encontró que presenta elevados nivelee de variacion genética. 
aunque eimilares a los reportados en otros árboles y plantas de 
vida larga. 

4) Se seleccionaron cinco enzimas poliD6rfic~s; MOH. LAP . PCI. 
AOM y 6-PGO. Cruzas controladas demostraron que s e heredan en 
té~inos generales de manera medeliana. 

5) Se obtuvieron las frecuencias alélicas de estas enzimas en 4 
sitios y se estiDaron los estadisticos r. La pis (ue 
eignlflcativamente negativa, y más negativa en los adult os que en 
las seml1las . La ~st fue muy ba j a y menor en adultos, lo que 
eeñala una muy pequeña diferenciación genéti ca entre los sitios. 

6) .La tasa de polinizaci6n cruzada t fue de 1: la planta nunca se 
autopolinlza. Esto esta de acuerdo con lo sugerido por los datos 
de biologia tloral de Búrquez et al. (1987). No se encontraron 
diferencias ni entre añoe ni entre sitios. 

7) Se estim6 el movimiento de polen por varios métodos: polvos 
fluorescentes , vecinos reproductivos en etapa complementaria mas 
cercanos y exclusión de paternidad por el alelo ) de la enzima 
LAP. Las dispersiones esti~adas por 108 tres metodos resultaron 
~uy parecidas. 

81 U8ando loe datos del movimiento de polen y del movimiento de 
la8 eeml11as se estimó que la vecindad (area panmict ical y el 
taaaño efectivo son relativamente grandes, lo que corresponde a 
lo sugerido por la ~st tan baja e indica que la deriva génica es 
una tuerza evolutiva poco importante en esta población. 

9) Aparentmente existe una heterosi. en relación al crecimiento; 
la8 plantas máe heter6cigas crecen más rapido. Esta di ferencia en 
vigor posible.ente explique las ~i s negativas (exceso de 
heteróeigo8) en la población. No se encontr6 esta relaci6n con la 
fecundidad. 

10) Lo. datos reportado. en eate trabajos son similares a los 
encontrados en otros sstudios de arboles , tanto conlferas CODO 
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dicotiledóneae, y euqieren que para .antener una población 
.ini .. viable d. lae eepec!ee •• diana.ente raras se nece.ita 
cuando .. noe de una área d. entre 140 y 880 hectareas, y para las 
.uy rara. de entre 7000 y 44000 hectáreas. Reservas tan pequenas 
como la de Loe Tuxtlae (de unae 700 hectáreas) pueden ser 
i.portantes en la conservación de alqunas especies tropicales, 
especial.ente las abundantes, pero que se requieren de reservas 
.uy grand •• , del orden de cuando •• nos decenas de ~iles de 
hectáreae .i 88 quiere con8ervar a las especies ~eno. co~unes. 
Eetas reeervas no nece.aria.ente tienen que ser ~uy nu=erosas, 
pero •• deben de mantener lae posibilidades de flujo qénico entre 
ellas , conservando para esto áreas más o menos perturbadas que 
funcionen coao corredores o estaciones de paso. 
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ApéDdio. XI •• t odo •• l .ot rofor' t ioo. utili.ado. 'D .1 az.l i . i . d. 
d. la TariacióD q.D'tioa 'D A.trooarru. ••• i oaDu.. 

En esta apéndice describo los métodos de electroforesis 
horizontales en geles de almidón utilizados para la obtención de 
la mayor parte de los datos que se analizan en esta tesis. 

El almidón tiene varias venta j as sobre otros posibles .edios 
en los cuales se pueden r ealizar electroforesis, debido a su 
relativo bajo precio y a la posibilidad de obtener, a partir de 
un solo gel, varias rebanadas horizontales, las cuales pueden ser 
teñida s para diferentes enzi~as (Shields et al., 19B3; Selander 
et al., 19B6) . 

Para hacer los geles se procedió de la siguiente manera 
(modificado de Selander et al., 1986): Se pesan $$ gramos de 
alm idón de papa hidrolizado para electroforesis Sigma 5-4501, se 
pasan con cuidado a un matraz Kitazato y se le agregan 460 mI de 
buffe r de ge l del sistema a utilizar. Se agita vigorosamente 
hasta que todo el almidón queda completamente disuelto. La ~ezcl a 
se caliente sobre un mechero Bunsen sin dejar de agitar, hasta 
llegar al momento en el que cambia de consistencia, en el cual la 
mez c la se vuelve m~s transparente y comienza a hervir. Entonces 
se retir-a la mezcla del fuego, y se aplica el yacio, el c ua l se 
mantiene hasta que se forman burbujas muy gr-andes, o sea 
alrededor de $0 segundos. Se sirve inmediatamente en los moldes 
de acrilico pr-eviamente armados (16.5 x 16. 5 x 1. 0 cm, las piezas 
unidas por band<l.s elásticas y selladas con "masKing-tape" para 
impedir derramamientos) y nivelados para que queden per-tectamente 
hor-ilontales, con un movimiento en lig-zag a partir de un bor-de, 
cuidando de rellenar bien las esquinas. Se dejan enfriar mectia 
hora en el sitio donde se hizo el gel, otra media hora en el 
refrigerador, luego se sacan del refrigerador y se envuelve con 
Vita film, KleenpaCK, EgapacK o algun material equivalente. Usar 
al dia siguiente, de preferencia antes de 24 hor-as. 

Los embriones de b.mexi canuro se ext ra en partiendo pr imero la 
semilla a la mitad con unas tijeras, de ta l fo¡~a que en una de 
laG mitades queda el embrión, posteriormente esta mitad se vuelve 
a partir- y se remueve el embr ión entero. Luego éste se muele 
totalmente junto con unas dos gotas de buffer del gel a usar- en 
unos moldes pequeños de acrili c o con ayuda de varillas de metal 
o vidrio con la punta redondeada. Previamente se r-ecortan pielas 
en papel filtro de 1.5 x 0.5 cm, las cuales se saturan con el 
homogenado de l embrión y se colocan verticalmente en el gel, al 
cual anteriormente fue desprendido de los bordes del molde con 
ayuda de una navaja y cortado en uno de sus lados a lo largo a 
3 . 5 cm del bor de. Se registra cuidadosamente la semilla que se 
esta corriendo en un carril dado del gel. Generalmente en un gel 
se corren 21 pl antas y en 105 carriles de los extremos se coloca 
un papel tiltro saturado de color ante de ama r anto, que va a 
servir como indicador del frente de corrida. 

Se unen las dos mitades del gel, con los papeles filtros 
insertados y se aplIca la corrient e; para eso se une c ada uno de 
l os extramoe del gel a los recipientes de butfer por medio de 
unas tolla s de cel u losa para cocina reusables. El ext r e.o largo 
del gel se conecta a la corriente positiva y el cor to a la 
nega tiva . Sa mantians la corrienta electrica constante en toda la 
cor rida a 70 miliamperes (pa ra el c a so de geles de hIstIdina ) ~ 



se deja correr con los papeles unos 15 minutos, de tal f orma que 
se observe que ha entrado el colorante de amarato en el gel. 
Posteriormente se remueva n los papeles, se cierran l as dos 
partes del gel cuidando de que no quedan fra gmentos de te j ido , de 
papel filtro o brubu)as de aire y se de ja correr ha~ta que el 
frente marcado por el amara nto ava nza unos 10 cm. Para que no se 
calienten los geles se corren dentro de un refrigerador y 
adi cionalmente se les coloca una bolsa de plastico que contlene 
gelatina congelada. Para evil:ar que se congele el q<; 1 se coloca 
una placa delgada de vidrio entre el gel y la bolsa de plast lco. 
Adiciona lmente se corre e l gel envuelto en su parte SUperl Or con 
KleenpaCK para ~inimizar el desecamiento del mIsmo. Ld 
electroforesis tarda en cor rer unas 4 horas, para (;1 caso de 
geles de histidina. 

Inmediatamente despues de correr se cor ta el gel a unos 4 cn 
del extremo opuesto a donde se corto ini cal mente, y se desecha 
este y el otro ext re~o, y se procede a marcar al ge l resulta nte 
en su extremo superior derecho con perforaciones rcall za ddS con 
un popote de plillsti co , de 1 a 4 perf oraciones seg un el numer e. J(; 
gel. Poster io nllente se (:ortilln las rebanada ~ hor izo nt.i:lles di= ~ ::HlI 
de alt.o, obtenietldose 6 de estas rebanadills. P,HilI real i ZilIc estos 
cort.es se ut ilizan pH!ZaS de v idrio de esa a ltura sote!'lid .. ~ por 
liga.5 en las bases de ilI c r ilico de los moldes de los geles. ¡',,~<a 
cortar el gel se uti liz ;. un;. cuerda delg .. dill oe guit .. r ra t.enS,lela 
en un ilIrco de segueta. 

La rebanada superior siempre se tiñe para Ester .. sils , e s l.o,1 
generalment.e es la rebanada menos adecuadil. yill que t.iende a 
secarse, y de be de introducin;e en la Solución (¡jaoo r .. boc:" 
abajo. En las siguient.es cinco rebanadas So..: tineron la s ",n Zln.,"s 
ut i luilIdills en l a lIIayor parte de los an.!ili ~ls de e st.ilI tesis. :,us 
recetas de tinci on se det.allan pos teriormente, y so n billSlca.mente 
modit'lcaci ones a l a s presentadas por lIali.im-Elah i (l ;le l), Kahlcr 
(I:.anucrito) y Valle j os (1983), Y nuestras modillca.rlones 
empirlcas generadas al usarl¡\s rut. inar iamente en nuust.l·O 
laborilltOrio. Para las otra enzimilS ensayad .. s qUé report.ar.:os ,,¡¡ el 
C .. pitulo 3 de esta tesis empleolmo$ las rec (!ta " d " Sol t is el. ,.1 . 
(19UJ) y de V .. dlejo~ (19¡¡-)). L..a n."yor p"rte de las eniH¡o;IS Sé 
dé)ilIrOn te rll r hasta que se observaron clilrament c la ,. !Jdnda c. , le 
cual variaba de entre l.:ncs ) 0 minutos pdra l a PGI hust" unas 5 
horills pa ra la 6-PGO. Luego se se en juagaron las rebandda s con 
agua des tilada y fueron leidas en fresco y ¡;e f ij aron en aL::oh o l 
etilioo al 50\ por una~ 24 horas para luego ser envuelt.as en 
Egapa c K y ser inmediatamente releidas. Posteriormente se checdron 
ot.ra vez estills lecturas. 

Tinclones: 
Los siguientes protocol os son parill ~eñir dos ge1es cada uno 

con unos 21 individuos . 

AOH, Al cohol deshidrogenasa E.C. 1.1.1.1: Pesar 0 .030 gr de NAO 
( .. OPN, beta-nicotinamida adenin dinl.lcleotido), 0.020 de NI.lT 
(nitroblue tetrazolium ) y 0.00 4 de PMS (!enazina metasulfillto), 
agregar 1 mI de Tris Hel 1M pH B.O, 6 mI de etanol al 95\ y 
llevar a 100 mI. Teñir en la oscu ridad. Revisar a la media hora. 

Esterasas E.C.3.l.I.I: Pesar 0.1 g de sal de Fast. Blue RR, se ~e 



~grega 4 . 5 ml de alfa naftil acetato (1\ ), un poco de agua, 5 mI 
de buffer de fosfatos pH 6.0 (obtenido a partir de 45.6 gr de 
fosfato dibasico de pot~sio y de 109.0 gr de fosfa to monobásico 
de potasio, agregando agua destilada hasta completar 1000rol). 
Añad i r agu~ destilada hasta llegar a 100ml. Hevisar en una hora. 

UP , Leucino amino peptidasa E.C.3.4.11.1: Pesar en e l vaso. 1: 
0.020 qr de L-leucil-beta naftil-amido Hel, disolverlo en 5 mI 
de N.N-dimeti l fOnllamida. . Pesar en el vaso 2 0 .05 0 'lr de Black le. 
aalt (P-nit,roanilineaZO-2.5-dimethoxy-an1l1no dia;:i~to). Agregar 
a l vaso 1 agua destilada, 101111 de b u Her de fosfatos pH 6.0, 1 
mI de MgC12 10\ 0 . agreg<lr el contenido del vaso 2, agregar agu a 
hasta 100 mI e incubar a la oscuridad a 37" C. ReVIsar iI la medi" 
hora. 

MOH, Malat o deshldrogenasa E.C.l. l .1.3 7 : Se pesan 0.03 g C~ NAO, 
0,02 g de NET, O.IoOl g de Pl'tS. y 0.0245 g de ¡¡aCN, se disue l Vo.; 
todo e n a gue destil ... da " la que se l e il gregan 15 mI de T!"l :-i-HCl 
1M pH 0 .0 . :;, mI ..te ¡'¡"- L-Md] ,,t o pH La y se l e "ndd", ¡¡gua 
dest i lad¡¡ ha~ta r..:ompletar 100 mI. T{,:ñ lr en l a oscuridad. k(,vlsa r 
en un ... horil. 

6 - PCD, 6-fosfoglucona to dcsh¡drogenasa J::.C.1.1 . 1.44: PeSdr 0 .040 
g de Acido 6- fo!:>fogluconico (sal de oario} , 0.01 0 de NAOP ("' n 'N , 
beta nicotinalllida aden in dlnucleotiao f osfato), 0.010 de M1"r 
(dimetiltiazol tetrazolium ) y 0 .002 de PM$ . Añad i r 10 mi de Tns 
HCI pH 8.9, un poco de a gua destllad ... , 2 mi de Mg Cl 1M , ,HIel", 
ll<:var a IU O mi y teñ ir en 1 1'1 oso;;urld .. u e incu b .. r " )7 ' C . 
ReVisar en un h o ra . 

PGl. fosfog lucoisolDerasa E.C.5 . . 3. 1.9: f'es ~r O.OO~ or de NAllI' , 
0 . 020 de MTT, (., . 005 ue PMS y 0 .C18 gr oe i- r ucturos", f,- f OS!;, tO. 
Anad i r 1 2 mi de Tris ~!Cl pH b .O , un p(!ce u(' <"J u <t , :'m l d", MgCI 
¡ o t , 4 t~ l 0(' g lucosa (, fos fd to desh¡ orQq~n",sa (1000 u / IIJO mi 
agu .. dest.il ada ) . Agregar " qua .:.lest.ilada ·laSt a compl etdr 1 0(11)1. 
Teñir en l a oscuridad, rev isdr a los 1 5 m .. ', . 

Sistemas de buffers: 

Generalmente se ut i liza un buffer pa ra hace r el gel y otro 
en los recipientes donde llega la corrient.e elect.rica. En lil 
mayor parte de este trabajo s olo se uso~ el sistema de histidi na , 
sin embargo señalo los protocolos utilizados para los otrOh 
Sistemas. 

Sistema de Histidina: Cons i ste de 1.05 gramos de OL· Hist i din" HCL 
por litro. El pH lnicia}¡:tente e s bajo, y se a jus t a con Na OH .. 
7.0. El buffer del recip lente s e hace con 9.0 4 gramos de ACldo 
Cttrico y 16.J5 gra mos de T r is (Hidroxymethil Amino metano) por 
litro a pH 7.0 (Hakim-Elah i, 1981). Se corce la electro[oretii,. <1 

70 ltIiliamperes. 

Sistema de Poulik: El bufler de gel consiste en 2 . 0 gramos de 
Tris y 0.63 gramos de Acido Citrico por lit ro a un pH B. l. El 
buffer de recipiente se hace con 4.0 gramos de Hidroxido de Sodio 
y 18.55 gramos de Acido Sorico por litro a un pH de 8.6 (Haki .. -

1S4 



El a hi, 1980). Se corre a 27 0 volts. 

Sistema de Tris - cit r at o pH 8 . 0 : El buff e r de l reCIp iente ¡; e 
elabo ra c on ij ) . 2 g d e Tris , 33 . 09 g de ACldo Ci trl co y ~e 11~v a a 
u n litro. El u u f t e r del g ~ l es e l del reci p ie n te d il uido 1 : 2'.1 
(Se l ... nder e l a l , 198 6 ) . Se co rre a 2 50 volt5. 
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ap.nd!ge XI: atec~o. 4& la ~ •• & 4. poliai •• oiOn grua.da (ti y 4.1 
ao.i.!.D~O 4& p01&n .n la •• truotvra 9& .. tioa d. la. po~lacioD •• 1 
UD proqraaa 4. coapu~a4ora. 

Luis E. Equiarte y Ana Maria Valdes (orden alfabetico ) , 

Un res ultado bie n conocido dentro de la genetica de 
poblaciones es que en una poblaci6n en la que existe fecundación 
cru zada parcial eventualmente 8e l lega a un 1ndice de fijacion P 
en equilibrio, descrita por la fOrmula 

J'eq - 1 - t I 1 + t (Haldane , 1924b) 
donde t representa la tasa de pol ini zación cruzada (ver Capitulo 
6 de esta tesis), lo cua l quiere deci r que, mientras que otros 
sistemas regu lares de endogamia conducen a l a pérd i da total de la 
heterocigosis con el tiempo ( P~ l) (Hedr ick, 198): Hartl y Clark , 
1989), la fecundación cruzada parc ia l podr1a mantener ci e rta 
proproción de he t erocigosis en el equilibrio. Otra posible forma 
de endog amia es la de cruzarse con par i entes debido a que las 
distancias a las que viajan el polen y/o las semillas, en el caso 
de l a s plantas, pueden ser limitada s (Levi n y Kerster, 1974: 
Levin, 1981: Handel, 198); Cra"" f ord , 1984a: Capitu lo Siete) El 
analisis de es t os dos movimientos es mas Compl e jo ya que a su vez 
s on los componentes del flujo genico y afectan tanto al tamaño 
efectivo como a la estructura ge nética de la poblacion Me (Van 
Oijlr., 1985: 1987: Sl atkin y Barton, 1989; ver Capitulo Slete de 
esta tesis). Los modelos que describen estos moviroentos de polen 
generalmente están asoci ados a la teoria d~l "A islamiento por 
distancia" de Wriqht (194) a y b , 1946, 1951) que son bastante 
complicados y con condiciones poco rea listas (Sl atlr.in, 1985b; Van 
Oijk, 1987 ) . 

Una manera alternativa de analizar el problema del 
movimiento de polen y el aislamiento por distanci a ha sido la de 
simular su comportamiento con comput adora . Un trabajo claslco al 
re s pecto es el de Rohlf y Schnell (1971) en el que simularon 
varios condi ciones de di spersión y movim 1ento de genes, y 
comprobaron que c ua litativamente se comporta ba segun el modelo 
del aislamient o por distancia, pero que las predicciones mas 
finas no se cumplian. En concreto los indices de f ijación P a las 
que llegaba n sus Simulaciones siempre era n menores a las 
predichas por la teoria del aislamiento por distancia, se 11ecJ aba 
a condiciones menos homócigas: Wright (1978) sugiere que esto se 
debe a que ellos utilizaron condic iones de di s pers ion muy 
platicurticas, considerando que la probabilidad de c ruzamiento 
era i gual entre todos los i ndlviduos de una vecindad, mientras 
que el mode lo del aislamiento por d ista ncia requiere que la 
d ist ribuci ón de las probablilidades de c ruzam iento disminuya 
como func ión de l a distancia entre individuos siguiendo una 
distribución normal. Otro i ntento más realista es el realizado 
po r Turner et al. (1982) donde consideran l os distint os patrones 
de dispersió n de polen y semillas y básicamente exploran la 
polinización e ntre vecinos .as c ercanos , entre veci nos más 
cercanos rela j ada y con o sin dispera ión de semillas, usando 10 
replicas para cada c o rrida . sin embargo aabas trabajos no s on del 
t odo utiles para un geneti c ista de plantas empirico ya que no 
definen claramente los parametros que se ' acostumbran considerar 
en estudios de campo, como son la tasa de polinización cruzada ~ 
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(Cleqg, 1980; Capitulo 6 de esta tasis ), las distancias a la cual 
5e mueve el polen (Levin y Kerater, 1974; Mandel , 1983; Hamrick, 
1987; Capi tulo 7 de esta tasis), l a distancia al cual se 
dispersan las semillas (Levin y Kerster, 1974; Vargas, 1988; 
Capitulo 7 de esta tesis) o la distribución espacial de los 
organismos (Linhart et al., 1981; Handel, 1983; Smyth y Hamrick, 
1987; Capitulo 2 de esta tesis). 

En éste trabajo describimos un programa para analizar los 
efectos de la tasa de fecundación cruzada y del movimento de 
polen en el comportamiento en el tiempo de un locus con dos 
alelos en poblaciones vegetales . La ide a es que este programa 
pueda servir para: 
a) Reali~ar aná lisi s teoricos del comportamiento geneti co de una 
especie simulando distintos posibles patrones de distribucion 
espac ial , tasas de polinización cruz ada y distancias de 
movimiento de polen. 
b) Comparar datos emp iricos de estructura genetlca con los 
pa trones esperados segun la simulación 
cl Utili~arlo como una herramienta dentro de proyectos dest.nados 
al mane jo y conservación de especies silvestres, por e)e~plo para 
poder predec ir comportamientos de la variacion y la estructu ra 
genetica en el tiempo si se modifican las condiciones iniciales. 

El progr .... : 
Es un programa en Turbo Pascal, Versión 4, Para computadoras 

1BH-PC. El programa presenta un editor que consiste en una red de 
n x n sitios, en cada uno de los cua les puede o no haber un 
organismo. Con el teclado se puede mover el cursor y sena lar en 
que punto puede haber una planta. A continuacion se debe 
determinar el genotipo de esta planta (AA, Aa o aa ) . Una vez 
concluida esta fase se determinan las condiciones de las 
simulación. Se requiere senalar: 
a) La tasa de polinizacion cruzada, t , con valores de O al; 
b) Las distancias a la cuales viaja el polen, que Sil puede 
determinar como: Panmictica, donde se escoge a un indivi du o al 
azar de toda la poblaci ón como donador de polen; o como a 1, 2, 
3, etc. metros (unidades de la red), que nos da el radio de un~ 
área dentro de la cual se va a tomar un indiv i duo al azar como 
donador de polen; o como una función por la cual la probab ilidad 
de que un individuo sea el donador de polen vaya disminuyendo 
como (unción de la d istancia en relacion a la planta madre. 
e) El numero de generaciones . 
d) El numero de replicas por simulación . 

La versión actual de l programa no contempla la posibil Idad 
de dispersión: cada madre deja un solo descendiente que a l a 
siguiente generacion ocupa el lugar dejado por BU progenitora . 
Posteriores versiones del programa contaran con la posibilidad de 
variar la distribución de las distancias a las que quedan las 
semillas y el numero de hijos por madre segun cierta distrlbuc ion 
de fecundidades y de la tasa de crecimiento de la poblacion. 

El progama en su versiOn actual proporciona los siguientes 
datos como salida: frecuencia alélica (inal P ; Heterocigosis 
observada ( * NAa¡Nt), Heterocigosis esperada (- 2pql, Indice de 
fijación p ( ~ 2pq-H/2pq), distancia promedio la cual viajan los 
gene. en una simulación y la varian~a en esta distancia. 



alaulaoloDaa. 
En aa te trabajo va.oa • raportar traa ju_qo_ da 

aimulaciones: al Efectoa con)untoa dal .ovialanto da polen y da 
l. tasa ~a polinización cruzada t an al indica Oa fijación r , an 
la pérdida an l a variación qanatlca, -.dlda coao Oacrl .. nto In 11 
hetaroclgoal. a.perada 2pq V an al Incr ... nt o en la varlan'l In 
laa frecuenc i a. alel icla antra r aplicaa da una poblac ión continua 
de 400 individuol . 
bl Los ai.m05 caabiol an lo. traa Plra.atro. dwl lnC¡ l o Intar lor 
pero aata vaz para una poblaclOn da l~l lndlvl du~a dl.trlbuld~1 
en cuatro parcha. o .ubpobl a c iona •• aparadaa a ntrl a ¡ . 
cl Efectos de d08 tipos OOil a.¡acclon (va nta ) a 0 01 1 hll>tarC>c;lqo ., 
aparea lll i ento asortativo neg at ivo) an al Indi c a o. ! 1 ¡ aCIOII y 1<> 
variacion genet i ca medida como l a hatarociqo . ¡a I~ p .. r ada . 

A contlnuacion p r esen taremos lo. dlta llas de c ada I l mu l acl on 
y sus re sul tados ~as i mportantes. 
a ) Efectos con j unto s de el mOVimiento de po l e n y de l a ta~. úu 
polinizacion cru zada en el indice de fijacion , en el caOÚlio de l a 
variación genética medida como pérdida de l a h~teroclgosis 
esperada y en la varianza en ld5 frecuencias alelica~ entr~ 
rép lic4s en una pob l ac l on contlnua: 

Esta ~ simulaCi ones se rea li zaron para una poblaclon de 4UO 
Individuos cont: i guos, comen z<l ndo en H<lrdy-Weinberg (p:oo) y p ... 
0 . 5 Y se corrieron 12 0 gener <lciones, usando se S repl icas de c ada 
una . Se usaron) tasas de poli nización crul.<lda t (0 .1, 0.2:" Y 1) 
Y ) distanchos de l!Iovillliento de polen ( 1 m, 4111 y pdnmicticas ) , 
lo cual nos da un total de 9 distinta s simulaciones. 

La Tabl a A. l muestra los parametros promedios obten idos 
después de 120 generaciones, y I<lS figura s A.I.a, A.l.b y A.I. C 
ilustr<ln el cambi o promed io en el indice de fi j acion P con el 
t iempo. En pr imer lugar pOdomos ver el tiempo que se tardan ",n 
llegar a una P en "equill brio" (en real ¡dad, dado que la 
poblacion es finlta, el equilibri o verdadero es a una Y"' l, H"rt:1 
y Clark (1989)). En general se llega a este equilibrio 
rap i ddmente, en menos de 20 generaciones, aunque que si el pol en 
se mueve poco, por eJemplo 1 " r.>", pa rece ser m<lS lento este 
proceso y en el caso 1m y t " l, se llega a un equilibrio hastd la 
generaCIOn 50. 

si la t ~ s pequer." (mucha autopolinizacion) se llega" 
practicamente a la misma P de manera casi independiente del 
movimiento de polen, mientras que si la t es c erC<lna 1 (casi 
e~clusivamente polinizac ion cruzada) el movimIento de polen 
atecta muy drasticamente el i ncremento en la P , por ejemplo si 
8010 se c r uzan con BUS vecinos mas cercanos (o sea polen a 1m en 
esta simulacionl en 100 generac i ones alcanza una y c O.4 5 , 
mi entras que si el polen se mueve 4m la F que se alcan za es de 
menos de 0 . 05. El caso de polen a 1m concuerda bien con lo 
reportado por Turner et al. (1982) para su caso est r ictamen~e 
polinización entre vecinos ~as ce rcanos, pero ellos encuentran 
que la la F se les estabiliza en 0. 4 . Consideramos que esto se 
debe a que ellos usaban 10,000 individuos y nosotros 400, o sea 
que e n nuestro caso tenemos mas endogam i a s obrepuesta debido al 
menor tamaño de la población (Hactl y Clark, 1989). 

Por o tca parte podemos comparar los resultados de la 
simulac ión c on lo esperado segun e l indice de f ijación en el 
equilibrio que señalamos e n la introducción (Peq - l- t jl+t ); esto 
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lo mostramos en la Figur~ A.2.~. La linea gruesa muestra l~ ' P 
esper~da en el equilibrio como funci6n de le t . Como veMOS en 
todos los casos tenemos un~ P mayor a la esperada, o sea que se 
presentan máS hom6cigos de los debidos solo a la autopolinización 
p<'lrci<'ll, y que en la silllul ac i6n en la que el polen se mueve a 1 m 
este exceso de homócigos es muy grande, mientras que en l os otros 
CllS0S es menor . .\ Igo in teresante es que el ",ovimiento a 4 ro y 
Panmictico son practicamente iguales. Esta simulaci6n sugiere 
a lgo re<'llmente muy important e para los geneticistas de 
poblaciones empiricos: el paramentro realmente c riti co a medir ps 
unll estimac ión de l a t, el resto del mov i miento de pol e n es 
se cund ario, y tal vez s;ea suficiente para l a !lIayor parte de los 
estud ios; obtener a pr oxima ciones muy gruesas, como est i mar 
simplemente s: el po l en se mueve poco (por e j emplo solo entre 
vecinos ma s c erc anos j o mucho en promedio. 

Sobre el it.c r e mento en la vari<'lnza en la~ frecue ncia!> 
a1é l ic<'ls entre r ~ plicas y el decremento en la variación gene tica 
med ida corno pérdida en la heterociqosis esperada, en las f iquras 
A. l . a y A.4.a presentamos los valores ~ lc~n zados a 1a~ 12 1'1 
generaciones co~o fun c i6n d(' la tasa de polin i 1.o)c iÓn c ruzada. 
Debemos recordar que el c ambio en ambos par~metros ref lej <'l lo) 
:ntensidad de la do:-riva génica y est i'ln determ i nados por lo ~ 
disti ntos t i'lmanas efectivos. con el de por vari~n z <'l y con e l 1e 
por eigcnvillor, r espectivamente (liartl '1 Cl ark, 1989: Capitulo 
S lete de estil tesis) , e ntre may ores se~n estos P<lr"'metros indica n 
menor t<lmi'lno e fec tivo. En <'Im tJos C<'lSOS <" 1 cambio es mayor en 11'1;; 
s imul ~ ciones <.:0 1'1 !!Iayor mov i mIento de po len y tasa de fecu ndac l0r. 
cruzild". Este es un resultado p~radójico , dado que Buqie!'f' que 
l os c<'lmb ios al ea tados van a ser mayores en especies con ,, ¡ t ,1!; 
ta sas de pa llnizacion c ruzada y que <'Idema ~ son l as que van a 
", l berg~r una menor ca ntidad de var i aci 6n gen{> llca. f.st.c result.ad · 
es Jo contra rlO de lo que qene ra lmente .5(> .,sume (ver po r e j empl o 
las p r e d iccjonp s de Leve l ess '1 ¡tamr j c k (1')8 4, 1987) . y puc"d" S ~' r 
muy interesante para los c onservacionistas , ill señala r que de be 
te nerse especlal cuidado con especies con po liniza c i on c ruzada y 
que mueven mu c ho sus genes. Es t o se puede explicar considerando 
que en las especies que se au topoli nizan y/o mueven poco sus 
qenes, presentan qr<'ln C<'Intidad de vecindades o subpoblaciones 
dentro de una área dada (en cada una de ellas exist.en efec tos de 
deriva. pero anal iza ndo globa lmente no se observan), '1 que no 
tenemos ni dispersi ón ni extinción de estas pobl<'lciones. Si esto 
ultimo suc ediera, sequr<'lmente se invertirlan los result<'ldos. 
Asimismo. la unica forro<'l de deriva gen ica que tenemos en éstas 
simul<'lc i ones es debida a la varianza en la producción de 
progenie, '1 esta varianza se incrementa entre mayor sea la t y el 
movimiento en los qenes: si una población siempre o casi siempre 
se autopoliniz<'l . la mayor! a de los individuos dejan exactamente 
un hi jo y no h<'ly varianza en este par~metro, y en consecuencia el 
tamano efectivo Me puede ser m<'lyor que el tamano censal de la 
poblaci6n (Cra .... ford. 1984a: H<'Irtl y Clark. 1989: Capitulo 7 de 
esta tesis) . 

b) Pobl a ci6n subdividida en parches o subpoblaciones: 
En estas simulaciones se uS<'lron 252 individuos repartidos en 

cuatro parches de tamaño simi lar. separ<'ldos por unas zonas sin 
p l <'lntas de c uando menos el tamaño de un parche. Se usaron 4 



distintas taaas de polinización cruzada: 0.1, 0.25, 0.75 Y 1, Y 
dos patrones de movimiento de polen: 12. y 20m, lo cual nos da 8 
si.ulacione5 an total . En estaa simulaciones el movi.iento de 
polen c~ple dos tunciones en términos de la5 tuerzas de la 
qenética de poblaciones clasica: ayuda a dete~inar el nivel de 
endogamia de la población, y por otra parte define la cant idad de 
flu jo qénico entre parches. 

La Tabla A.l y las riguras A.l . d y A.l. e muestra el 
incremento de la r en el tiempo. Como 8e observa los 
comportamientos son muy parecidos a los de las simulaciones 
anteriores, con la diterencia de que se llega mas rapidamente a 
las proximidades de un equ ilibrio , pero las oscilaciones pueden 
ser mas tuertes, especialmente para el movimiento de polen a 12m. 
La figura A.2.b muestra su comportamiento con repecto a la ~eq 
segun la t : en todos los casos 6e l lega a una r muy a l ta, similar 
a la que mostraban las simulaciones en un parche par~ 1 m. Esto 
quiere deci r que si las poblaciones eon mas chicas los c amb ios en 
el ind ice de fi jacion r son mas violentos y se alcanzan ma yores 
ni veles de endogam i a . Las figu ras A.l.b y A.4 .b muestran el 
incremento en la varianza y la pérdida en la heterocigosis, y 
señalan un patrón similar al de las simulaciones en la pob l aci6n 
continua: incrementa mas la varianza y se pierden m~s heter óc igos 
en las poblac iones en la~ que el mov i miento del polen y la t s on 
mayores. 

e) Selecci6n: 
Se simularon dos tipos distintos de selección. En un pr imer 

caso se dió ventaja a los heterócigos cambiando las 
probabilidades de que en una cru ~a se produjeran heteróciqos, con 
dos niveles de "ventaja" a favor del heterócigo: 1.1 y 1.2 5; para 
esto se alteraron las probabilidades en la simulación, de tal 
forma que en cada cruza donde se pudieran produci r heterócigos y 
homócigos, por cada homócigo se producían, por e j emplo, 1.1 
heter6cigos. En esta s i mu l aciones se uso una t - l y el movimiento 
de polen maximo fue a 20m y s& usaron 30~ individuos, con 50 y 31 
réplicas r espectivamente y 50 generaciones cada réplica. El 
comportamiento de la r en este tipo de se lección se muestra en 
las figuras A.S.a y A.5 .b Y se observa que se l lega a un 
equilibrio muy tapido, en lile nos de 10 generac iones, pero en estos 
casos se obtie nen indices de fijaciOn negativos, esto es, 
presentan exceso de het~róci90s. Asi . islllo la heterocigosis 
esperada casi no cambia (no se pierde casi variación ) y la 
varianza en las trecuencias alélicas entre réplicas fue minima 
(Tabl a A.l). 

La ultima simulac ión supone apareamiento c lasificado 
negativo estriuto , o sea los hom6cigos de un tipo solo se aparean 
con ho.ocigOB del otro tipo. Segun algunos autores este modo de 
aparearse puede ser considerado como una forma particular de 
selección sexual (Hedrick, 1983) . En este c aso se usaron 80 
individuos, t - 1.0 y polen a una distancia maxima de 20m y su 
comportamiento se muestra en la figura A.S. c y en la Tabla A.l , 
y se observa que de esta forsa también se pueden mantener r 
negativas, si. llares a la8 qeneradas en el caso de ventaja del 
heterócigo de 1.25 (Fig. A.5. b) 
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Di.cu.10t¡ 
En qe netlca de p obl a ciones desde 195 4 be h " " ... " " dO 

intensamente las simulaciones por computador" ( brut::; , l':l~.;, 1~6); 
Crosby, 1960), peco las que p c elient a n un compon .. nt" " "P"CI " ¡ :...un 
menos abundantes. Lntre estds tenelll06 l .. s y" lllenClon",J d:'; ill! kOIlI : 
y Schnell (1971) y la de Turner et ",l. (1 !f82 ¡ , 41.1" pron' l! !",: "n Id 
desventaja d e que analizan poc«s si t uaci <'>II (:S ~. q ... " ro:su ! t " 
c omplic"do interpretarlds e n terlllinos di.' : <.>(. ¡'dr ... mu: ro" qu .., 
(Jenecal mente se miden en l o:.. s estudiOS de (J"r."tIC" .1" pOll ... \ ¡ ... n ",:... 
de plantas. Ot:ros e j e mpl os ~on la s s ¡r"uj" .· ~on o.: :; r" "ll1.aó .,,, ¡..." r " 
ll~ p or V~n Oi ) k ¡ 19¡P¡ y SOs y V"n J \:C Hd rln<.¡ ( ''.t,, ~). 
l a limltacion de que p rac t ic .. mente s olo l>I CVCn p"r ., ) d~ 
situaciones part icula re s d e sus poblaciones. A.S)O I :"~<': o t ro:.. ... 
investigadores han realIzado s ill:u la ciorlCS de e~te ~I[,c, .':"';"u 
Crawf o rd ( 1 9H< a ) para e s tud ia r ",1 concept.o u " V", ,,¡: ..• I<.d g" ' .... 1 " ~ " . 

Cam¡.bell y "' ,Iser (l!fB!) para t: x plorar la "' ·H . • UClOI. Ut! 1<... 
s istel:la s rep r od uctlVO::; O::fl p l ... ntas y 50;;,, 1 o.:t a l . ( l~h"') l' ,r, 
e studia r met odos de a na l i:;: s po r dutocor r!: J,.Clon. CCHlS l<h, ¡' ,,: 
que las v ", nt« 'J" s <,l e lluestro progr<ltn ... scn su p l.ost '<..HJad y l , ~ 

po"ibilldado::s de usi'tr P.o ra metro s rcqu l "rm(;ll t c mo.:..JlclO,. p<l ' 
geneti cl:;t"s y c ccdoqo!; vo.:'l~·t.¡¡ les. 

Dentro de. lc,; r esu. t,H.l O::; ma 5 i ntercsi1~ t(: !; 1I~' ¡., : 
sl.'lIula Cl ones ... qui prescnt:.o (la[; quer emOs ,J<.:st:d -:ar l .• qran 
lInportan<-':la de l a tasa de !-,01 inlZa C10n cru~ ... \j« ,;obre Id el,s t .o. l. ' 
que se mueve <:1 p o len. k"con.tcmos quo:: li" pu<.-uc ,,¡ , r O':II;, ... r l .• t c', :, 
m"tod o s ecolog ic06 ¡ po l iniz dc i o ne s control .. d d '; . ob!l<' ¡'v", ,:.me •. el· 
po) Illzadores, usos de polvos fluore:;c ent.o::s, ver C ... ,.,i tu 1 .... " ,' , " 
7 de «sta tesi::». 

i'ar ... e 5ta t <, :.;lS posibl<:r..cn tt: ¡;1 aspc <..: t o ma :.. l.·) ¡rL ... n t<.. U 
estds simul acionus eli el del "nalls ls 0 0: la " p v'.>!"'"",. ,'" .. :.." Ut 
indices de (¡jaclon neg<ltivos, o sed de (::.:c"'''o .. l<... lIut...,r u'· " j":';. 
<..: omo el que r uporta rnos en el "::dp l tu lo ~ .je. ('u t a le"1,,, pul « t(,,j .. \ ~. 
las enzima s y todo!; los S I ti os de A?~O'!!E' l!If'id!:!!Illll!!. 
Aparentemente, se pueden obtener in<l i c us martlln . ,Ir.'~'I1I ~ r" .. ,¡ ... ~,v ...... 
si 1« pob l «cion present a un ... t.o sa de ~OI) ' '¡Z,,;l''J, o..:n .. ':.Ud .dl" , 
el polen se mueve much u ; pt: n .. pa r" 'lU¡, :;":a ~, t ... :; '¡ r"rIJ , ·", cor.';' Iv :.. 
enCO/lt rados en este t r " I,ajo, se !1O::C o:S ! td a!yul. t ipO o· · ",,1..,<..:<..:10. 
b,., :;tdnte fue rte" fdVOI de ) Il >.:t.u! ;)C lg o o "pi1r"'a~,:o.: aLI.I" 
asortativos negati vos. 

Otro aspe c t o re levante es e l resul tado aparentt:me nte 
p«radoj l. co de un« m«yor pe rd ida de la v"r i dClC¡, 51 I d t. :'0 e l 
1II0vim ie nt:o de polen son elevados . Lsto se d",I.. '~ a qu .. en e st"" 
s i mulaciones la deriva qeni c a solo opera como varianzd ero la 
fecund idad de la funcion masculina, que es meoyoc I:nt re ma" "" 
mueve el polen. S1 se i ncluyera disperslon d c l as s emil la s y 
vari anza en los tamaños de l a s fami lias lo" re :;ultado s poa r i"n 
ser distintos, Sin embargo señalan q u e en term inos de SiS tero"s 
reproductivos, las poblaciones en las que la d",-r i v" geni c,¡ es 
may o r y es mas importante la di ferenciacion alea ~ or l a y 1" 
perdida de variac10n genet¡ c a , son la s que prnse nt iH¡ t altd s 
(poca autopol ¡nizacion ), gran movimiento de po le n y menor t " ma n:.o 
de pobl acion. Asi, si la planta e s e nd oq am« , "e requie re n pocos 
indivi duos pa ra ma ntener la v4riacion genetl c a de una p oblaclon. 
aunque segu ramente se rl .. bueno co nservar varia:.; pobl ... cion"" 
dist i ntas, ya que pOSibl ement e van a ser q"net ¡c".,..cllt e muy 
difer",ntes; alternativ amente , si l a espec ie e s e':0':l<lllld, l!u;;,O 
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pa~ece ser el caso dc l a ma yoria de los a rbo les tropicales, s e 
requ ier e de gran c ant idad de ind ividuos , yen consecuencia ' areas 
muy grandes para su conservacion. 

Pequeñas modi f ica ciones al programa podrian aportar 
i nformacion en los casos siguientes : 
a l Anál i sis de autocorrelaciones, y/o de l a Fst ' y/o de la s 
di sta nci as qeneticas u Otra s medidas e spaciales. Con ellas se 
podri a expl orar que sucede al ir aumentando el a rea de l as 
unid ades d e an.ilisis y tratar de ver si a pdrtlr de ellos c» 
posible definir e l area de la vecindad y el taman o electlvo, 
bl Tratar de Obtener vecindades y taroanos e tectlv o~ con d lstintas 
metodos (inc r emento en e l indice de t l)<lCicn, perdida de 1 .. 
heteorcigos i s, varianza en frecuen c ias alelicas, varidnza ~n 
fecundidddes, media y varianza de la d i stancia a .CI c ua l se 
mueven los genes, etc, ) , ar.alizar sus r el ac iones i" expl orar Id 
lIte Jn r forma de medIr el t" mdno efec tiv o de pobl a c i o uc:: ndlur"l(" ~. 
C) Analisls comp,,"<l 1 ) " 0 (.l e los metodos d e eSt lmd CI On dé t : se: 
puede n r ealiz a r S lmulaciones co n una t d~dd en una s~rl~ oe 
condl Clones y P05lc(. úr munte tratar de es t imar l d t co n los 
algor i tmos 1M!; cornunt.:s , come e l usado en es td te S I !; d e I/.J. tlilond y 
Jaio (1981), el mutl li OC l de S hilo w ct al. (1961), el el!! 
apareaft\H,n tos co r rulaC l ondOOS de Sohoen y CJ egq (l lj 8'); 198LI, (':1 
de endoqa!t.I<I etectiv .... de kltLand (196'.1a), etc, y ver lo~ ,."sgos 
de las distintds es tlffidClone" y analizar sus causas y COr.1<.J 
ev itarlos. 
d) Re"nalizClr datos de 1<:> llte raturCl: p o r e Je lllplo Li nhart et .. 1 . 
(1967) presentd n dat os SObre el mOVlllllen to de ~ol en e indl ces d~ 
fi j a c ion y una est imacion dc l as posibilidddes d e 
autopolinizdción en dos dCdntace4S ( fuHJ.~ ::; p JCilt .. y I:Ltilln.~.lLl.1.2. 
blepha r o rach ifi) de l bosque dc nLebla de Monteverde en Cost a klca . 
Nuestro prograllla podríd ana l i za r SUfi datos y suqerlr la t 
necesaria para prodUCir el indice de ri ¡<'lclon o bserv<ldo. 
e) Cambio en poblaClones alsladas . A pa/tl r de mapas de 
poblClciones (por eJemplo l o,; de HubLHll j y Fos ter. ~ lB!)) s e ¡;:u ',der. 
ubtener uensidddes 1" pdtrones espaCla le"; d.., I', f ,,: uol ... ,. que 
pc¡;maneZCd n c!f>'nl ro d l: manchonr,5 de V€tTl: t., .. ICI '-'u ¡-oc! ri<.\/ 
real izar simu ldcione ;; p .. ra pr .. decl r C"::lI.>IOS " ' , ." e~~: · \Jct \Jr. , 
gene ll c a e n dl:.tlntc::. ,,'-'ccna rl OS y cur:"'¡¡ C lon",. "'¡L m. \l h ' jO. 
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RESUMEN 
En •• te trabajo se eatudiO la variaciOn genética de la palaa 

tropical AltrQCaryum .exicanu •• n la Estación de 8iologia 
Tropical Los Tuxtlas , Veracruz, N'xico, utilizando electroforesis 
en g.l d. alaidón. La tesis s. encuentra dividida en nueve 
capitulos y dos apéndices. En el pri.er capitulo .e presenta una 
introducción a la genética d. poblaciones desde una perspec~iva 
histOrica. En el siguiente capitulo se describen tanto l as 
caracteristicas tisicas y bióticas de la Estación de 8iolog1a 
Tropical LoI Tuxtlaa, como la ecolog1a de la especie de estudio . 
En el tercer capitulo le obtienen 10. estimadores de variación 
genética, los cualee reaultaron elevados (H- 0.IJ5, P-Jl.8'J . En 
el siguiente capitulo se discuten los patrones de herencia de 5 
enzimas poliaórficas (MOH, LAP, PGI, AOM , 6-PGOJ, las cuales se 
comportan en técainos generales de .anera mendeliana. En el 
capitulo cinco se analiza la estructura genética de la población, 
t anto para los adu l tos como para las semill as, a partir de las 
frecuencias alélicas y genotipicas con los estadisticos r de 
S.Wright y con las distancias genéticas de Nei : este analisis 
muestra que en la poblacion existe un exceso de heterócigos y que 
esta población presenta baja diferenciación geogréfica ('ia 
adultos· -0.452, se~illas~ -0.193: 'at adultos- 0.0425, semillas~ 
0.0085). En este capitulo también se presenta una revision de 
valores de estadisticos , calculados para otras especies de 
plantas. El capitulo seis d iscute las estiMaciones de la tasa de 
polinización cruzada (t), las cuales indican que la planta no se 
autopo liniza (t =ultiloci - 0.998), Y las co~para con otras de la 
literatu ra . En el siguiente capitulo se presentan esti~aciones 
del ~ovi~iento de p~len y se~illas, y se calcula la vecindad 
genética (- 2,552 m ) y el ta~año efec tivo (Ne - 437 
individuos), ambas relativamente grandes. El capitulo ocho 
explora las posibilidad de heterosis en A. mexicaDum, o sea la 
existencia de un mayor vigor en los i ndi viduosheterócigos para un 
mayor numero de genes_ El ul timo capitulo cons i ste en una 
d i5cusión general y en él se sugiere que la me j or estrateg i a para 
la conservación genética in ~ de los árboles tropicales es la 
de tener á reas de reserva ~uy grandes del orden de decenas de 
~iles de hectáreas, para de esta forma minimizar la pérdida de 
va.riaciOn genética y los posibles efectos de la depresiÓn 
endogámica. Por otra parte, la baja diferenciación geográfica que 
presentan éstas especies sugiere que no son necesarias gran 
cantidad de r eservas, pe ro seria importante mantener las 
posibilidades de flujo genico éntre las areas protegidas , 
preservando sitios que funcionen como corredores o estaciones de 
paso que faciliten el tujo génico intre areas protegidas_ En el 
primer apéndice se describen loa métodos electroforéticos 
utilizadoe y en el siguiente se presentan una sarie de 
simulaciones con computadora para explorar 106 efectos del 
movimiento del polen y la tasa d. polinización cruzada en la 
estructura genética de las plantas_ 
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SUMMAR' 
In thi. th •• i. tha genetic variatlon ot th. tropical pala 

AltrqcoryYp .,xicODU. At. Loa Tuxtl •• 8101og1cal Statlon, 
Veracru&, "-41eo, Va. atudiaa ulin; ataren gel a¡ectrophor •• la. 
Thia vork i. dividad in ninl cnaptar. and two appandix ••. In tha 
tirat cnapta, en introductlon to populatlon gan_tic. froA a 
hiator!eal perspectiva i. pr ••• ntad. In thl •• eond cnapta; 
d •• críptioos ol phyaicol ond biotic chorocteriatics ef Los 
'I'uXt108 Bioloqical 5tat.ion and ol tha Icol09Y ot f¡.mexicanum ,ne 
pr ••• nted. Third chapta; pre.enta t.ha •• tiaatione ol the genetic 
voriation in thi. palm, .... hieh vera hlgh (H-0 .135, JhoJl.8'J. In 
t.hl next chapt.er the heredity pattarns o( fiv. polymorphic 
anzyaea ("OH, LAP. PGI. ADH, 6-PGD) are dlacu ••• d; they .... ere 
fould to brhave,ín general teraa, in a .. ndelian way. In chapter 
five the genetic structure of the populatíon is analy~ed, tor 
botn adulta and seeds, using the allelíc and genotypic 
frequencíea, tne F statistics of s. Nright and the genetic 
diatancea of Nei; this analyaia showa that the populations 
present an excess of heterozygotea and low geographic 
differentiation Ir! adulta· -0.452, seeda --0.19); r.t adults 
-0.0425, seeda RO.OS85). This chapter also includes a review on 
the F statistics computed for other plant species. Chapter six 
discussea toe estimation oí the outcrosaing rate for this palm 
(t), which indicates that the plant never selt- pollinates ( t 
multiloci - 0.998) and compares it with others from the 
literature. The next chapter presenta the estimations of the 
pollen and seed movements, using them the genetic neighborhood 
(2552 aguare meters ) and the effective populations size (Ne~4)1 
individuals) were obtained, both were relatively large. Chapter 
eight explores the possibilities oC heterosis (higher titness 
for heterozygote individuala at more loci) in 6.mexi c anyrn. The 
last chapter ls the general diacu8aion and ia 8uggeated that the 
beat iD AitY gBnetie conservation atrategy for the tropical 
treea ia to maintain very large preserved areaa ot about tena ot 
thouaanda hectares in arder to minimize the rate oC loss ot 
genetic variat ion and the possible ettects oC inbreeding 
depreasion. On the other hand, the low geoqraphic 
difterentiation shown by these Bpecies suggests that it is not 
neeesaary to have many preserves but instead that ít would be 
lmportant to .. intain the posaibilitie. of gene tlow, through 
corridor. or stepping stones and to faeilitate the genetic tlow 
between protoetod areas. The tirst append i x describes the 
electrophoretie methods and the seeond presenta a aorios ot 
eomputer siaulations to exploro the eftects of pollen movement 
and outerossing rate on the genetic strueture ot planta. 
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