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Capitulo uno: Introducoién.

"With their immense variety of breeding systems, plants will be
extremely important for comparative studies, and for sortinq out
the forces influemcing allosyme variation®

Lewontin, 1974, pag.112.

"We shall see that with a little ingenuity we can do a great deal
of genetic analysis of natural populations despite cur inhability
to carry out controlled experiments*

Crow, 1986, pag. 1.

Hace 21 anos se publico el primer estudio de genética de
poblaciones en plantas en el cual se empleaban teéecnicas
electroforeticas (Scogin, 1969). ;Que hemos aprendidoc en estos 2L
anos? En esta tesis trataré de contestar esta pregunta, usando
como modelo a la palma tropical Astrocaryum mexjcanum Liebm. La
estructura de esta tesis doctoral es la siguiente. Este primer
capitulo trata scbre la historia y objetivos de la genética de
poblaciones, tanto en sus aspectos tedricos como en relacién a
algunos estudios empiricos con plantas en particular. También se
presentan en este capitulo los objetivos de este trabajo. El
segunde capitulo es una revisioén de nuestros conocimientos
previos de la especie, Astrocaryum mexicapum, Yy del sitio de
estudio, la estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz.
El tercer capitulo trata sobre los niveles de variacion genética
encontrados en la especie de estudio. En el capitulo cuatro
analizo los patrones de herencia de las enzimas con las que se
realizo el resto del trabajo. El capitulo cinco es la parte
central de este estudio, y en el describo las frecuencias
alélicas de las enzimas usadas Yy su estructura genetica, en
términoa de sus desviaciones con respecto al equilibrio de Hardy-
Weinberg. El capitulo seis trata de la estimacion de la tasa de
polinizacién cruzada, usando como marcadores geneticos a las
enzimas descritas anteriormente. En el siguiente capitulo, el
siete, describo varias estimaciones del movimiento del polen y
las semillas y las relaciono con datos demograficos para estimar
la vecindad genéetica y el tamano efectivo de la poblacidén. El
capitulo ocho trata de la estimacidén de la importancia de la
heterosis en esta especie. Por ultimo, en el capitulo nueve
presento una discusion general y las conclusiones del trabajo,
proponiendo una serie de ideas en relacidén a la conservacion
genetica de los arboles tropicales. Al final se incluyen dos
apendices, uno describiendo los meétodos electroforéticos
utilizados en la tesis y otro analizando una serie de
simulaciones gue realizé en colaboracién con Ana Valdés para
estudiar los efectos de los sistemas reproductivos, movimientos
de polen y algunos tipos de seleccidn en la estructura genética
de las plantas.



1.I.La teoria de la genética de poblacicnes:
1.I.a. Principios basicos

La genética de poblaciones es, junto con la ecologia, una
de las pocas disciplinas biolégicas que cuentan tanto con un
desarrollo teorico como con uno observacional (Lewontin, 1985b).
Podemos considerar que la genética de poblaciones contempla
basicamente dos objetivos: a) Describir los niveles de variacion
genetica dentro y entre poblaciones, usando para esto tanto a las
frecuencias de los genes, llamadas frecuencias alelicas, como a
las frecuencias de los genotipos. b) Tratar de explicar esta
variacion en términos de las llamadas fuerzas evolutivas:
seleccién natural, deriva geénica, mutacién, migracion y sistemas
reproductivos (Hedrick, 1983; Egquiarte,1986; para una critica del
uso de la palabra "fuerzas" evolutivas ver Endler, 1986).

Una forma de introducirse a la genética de poblaciones es
considerar en primer lugar a la llamada Ley del equilibrio de
Hardy-Weinberg, que trata de predecir la relacion entre las
frecuencias alelicas y las genotipicas en ausencia de cualquier
fuerza evolutiva; asi para el caso de un locus con dos alelos
tenemos que:

D=p2;H=2pg yR=g?

donde D es la frecuencia genotipica de los homocigos AA, H la de
los heterocigos Aa y R la de los homocigos aa, p la frecuencia
del alelo A y g la frecuencia del alelo a, ademas D + H + R =1y
ptqg=1.

De esta manera el campo de estudio de la genetica de
poblaciones seria el andlisis de los efectos de las distintas
fuerzas evolutiva, sobre la ley del equilibrio de Hardy-
Weinberg, para distintos tipos de herencia (Roughgarden, 1979).

La ley del equilibrio de Hardy-wWeinberg simplemente
relaciona a las leyes de Mendel con el concepto de poblacién, y
fue derivada de manera independiente por varios investigadores a
principio de siglo: de manera implicita por William E. Castle en
1903 y Karl Pearson en 1904 y de manera explicita por G.H Hardy y
por Wilhelm Weinberg, ambos en 1908 (Provine, 1971).

Inicialmente el objetivo de la genetica de poblaciones era
incorporar las ideas de seleccion natural de Darwin y Wallace a
la genética mendeliana, en otras palabras trataba de analizar la
genética del proceso de la adaptacioén (Provine, 1971).

El primer analisis de los efectos de alguna fuerza evolutiva
sobre las frecuencias alelicas fue realizado por el matematico
H.T.J. Norton como un apéndice a la obra de R.C. Punnet "Mimicry
in Butterflies” de 1915 (Provine, 1971) donde analizaba los
efectos de distintas intensidades de seleccion en dos sistemas de
herencia mendeliana. Sin embargo este constituyo un trabajo
aislado y los verdaderos padres de la genética de poblaciones
fueron R. A. Fisher, J.B.S. Haldane y S. Wright (Provine, 1971).
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1.I.b. J.B.S.Haldane

John Burdon Sanderson Haldane (1892-1964) hizo
contribuciones relevantes tanto a la fisiologia como a la
biogquimica y a la genética. En un principio estudi¢ matematicas,
filosotia y clasicos griegos y latinos en Oxford, y su padre, un
conocido fislidlogo, le ensefio los fundamentos de la biologia
(Clark, 1984). Su primera investigacién en genética, publicada
en 1915, mostraba gue existia ligamiento genético entre varios
caracteres en los ratones. Sus siguientes contribuciones a la
genetica entre 1919 y 1920, trataron sobre otros problemas
relacionados al ligamiento. Posteriormente se vio influido por
el trabajo de Norton que comentamos en el parrafo anterior y en
1924 comenzo una serie de articulos sobre genética de
poblaciones bajo el titulo colectivo de "A mathematical theory of
natural and artificial selection', en la cual publicaria 9
articulos. Uno de los primeros casos de seleccion que analizdé fue
el de Amphidasys (mejor conocida como Biston) betularia (Haldane,
1924a). Esta serle la condensd en un libro publicado en 1932 "The
causes of evolution".

En general los trabajos de Haldane se caracterizan por dar
mucho enfasis a la seleccion en un solo locus (enfoque gque luego
seria muy favorecido, sobre todo por los ecdlogos), aunque
tampbien analizo con mucheo cuidado otros casos, Yy generalmente
consideraba poblaciones muy grandes y cambios fundamentalmente
deterministicos. Asi, en su libro de 1932 senala, refiriéndose a
las 1deas de 5. Wright (pag. 213): W"El sostiene que esta
sobrevivencia aleatoria ha jugado un papel en la evolucién mucho
mas importante del gque le hemos asignado Fisher o yo". Sin
embargo posteriormente (Haldane, 1939) analiza la importancia del
azar en algunos procesos evolutivos. Una de sus ideas
posteriores mas importantes es la del "costo de la seleccion"
{Haldane, 1957), la cual se refiere a que todo proceso de
seleccion requlere de clerto numero de "muertes geneticas" o sea
de organismos que no dejan descendencia; €n términos generales
el costo del cambio para una poblacion es el mismo
independientemente del tiempo que toma. Esta idea del costo
seria central para el desarrollo de la teoria neutral de la
evolucion de Kimura (1968, 1983). Una de sus ultimas y mas
famosas contribuciones es su articulo de 1964: "A defenss of
beanbag genetics', en la cual defiende a los modelos de genética
de poblaciones, los cuales eran considerados por varios
naturalistas, entre los cuales destacaba Ernst Mayr, como muy
reduccionistas y poco realistas.

Se puede decir gue si bien las ideas y métodos de Haldane no
fueron tan originales como los de Fisher o Wright, fueron mas
diversos y blologicamente mas relevantes (Kimura, 1983). Su
influencia ha sido muy grande, al proponer los analisis de las
tuerzas evolutivas gue generalmente se encuentran en los textos,
ya sean de genetica o de ecologia (Wilson y Bossert, 1971:
Roughgarden, 1979; Hedrick, 1983). Por otra parte fue el primero
en analizar varios ejemplos actualmente clasicos dentro de la
biologia evolutiva, como el de Bjston betularja (1924a), o el
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de la anemia falciforme (1949a). Tambien fué el maestro de varios
genetistas, entre los que destaca John Maynard-Smith, a su vez
uno de los evolucionistas mds influyentes de los ultimos anos
(Greenwood et al, 1985).

l1.1.c. R.A.Fisher

El enfoque a la genética de poblaciones de Roland Alymer
Fisher (1890-1962) fue fudamentalmente matematico. Su educacion
inical fue como matematico y astrénomo, y posteriormente también
hizo importantes contribuciones a la estadistica. Su primer
trabajo referente a la genética de poblaciones fué su articulo
sobre la compatibilidad entre la genética mendeliana y los datos
cuantitativos de similitud entre parientes : "The correlation
betwsen relatives on the supposition of mendelian inheritance
que aparecié en el ano de 1918. En su siguiente articulo "On the
dominance ratio"™ (1922) discute las distintas fuerzas evolutivas,
especialmente a la seleccidn natural en relacion al mantenimiento
y eliminacion de la variacion genética. Entre 1922 y 1929 publigé
varios articulos en los gue extendio sus ideas, y entre ellos
destaca uno escrito junto con el entomoclogo E.B. Ford en 1926,
en el que describen la abundancia y variabilidad de 35 especies
de polillas britanicas.

La contribucion fudamental de R. Fisher a la teoria
evolutiva es su libro de 1930 "The genetical theory of natural
selection'", reeditado en 1958. Fisher consideraba que las
poblaciones naturales eran muy grandes, por lo gue los efectos de
la deriva geénica y la endogamia se minimizaban y el proceso
adaptativo estaba fudamentalmente guiado por la seleccion
natural. Por ejemplo, en una carta a S. Wright, Fisher senala lo
siguiente (agosto 13, 1929, en Provine, 1986):"Para los
propésitos relevantes, considero que N (el tamafo efectivo de la
poblacion) generalmente debe de ser al total de la poblacién en
el planeta, enumerada a la madures sexual, Yy al minimo anual o de
otra fluctuacién periddica. Para las aves, el doble del numero de
nidos seria rasonable". En poblaciones de este tamafo, aun
coeficientes de seleccion muy pequenos dominarian el proceso
evolutivo y la deriva geénica seria generalmente despreciable
(Eguiarte, 1986). Fisher consideraba también que las mutaciones
con mayor probabilidad de fijacidn serian aguellas gque
modificaran lo menos posible el fenotipo; entre mayores los
efectos de una mutacién, mas probable que esta tuviera efectos
deletéreos, enfatizando asi el gradualismo del proceso evolutivo.
Otra contribucion de su libro es el "Teorema fundamental de la
seleccion natural": “La tasa de incremento en la adecuacién de un
organismo en cualquier tiempo es igual a su variansa genética en
la adscuacion en ese momento™ (pag. 37, ed. 1958), o sea
relacionaba la importancia de la variacion en la tasa de cambio
adaptativo: a mas variacion, mayor velocidad en el cambio
adaptativo. U

Las trabajos posteriores de Fisher dentro de la teoria de 1la
evolucion son fudamentalmente ampliaciones a sus ideas de 1930,
como su articulo de 1947 junto con E.B. Ford scbre la genética de
las poblaciones de la polilla Panaxia domjnula en relacién a un
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gene gue determina el ceolor. Ellos estimaron que el tamano
minimo de las poblaciones gue estudiaron era de unos 1000
individuos y, dado que ésta es una especie relativamente poco
abundante, concluyen que la deriva génica debe ser, en general,
poco importante en la naturaleza. Posteriormente en 1950
publicaron otro articulo atacando explicitamente las concepciones
de S. Wright en relacion a la importancia de la subdivisién de
las especies y la deriva génica.

Las ensenanzas de R. Fisher tuvieron al principioc poco
impacto en los genetistas de poblaciones fuera de Inglaterra,
pero su importancia fue fudamental entre los ecélogos
norteamericanos, especialmente con sus ideas sobre el "valor
reproductivo™ (Fisher, 1930, 1958) que serian centrales en el
posterior desarrollo de la teoria de las historias de vida
(Pinero, 1979). En Inglaterra tuvo un impacto muy grande al ser
maestro de Ford y su grupo, los que a su vez trabajaron varios -
ejemplos clasicos en la genética de poblaciones pre-
electroforesis (Ford, 1975), como el del caracol europec Cepaea .
nemoralis (Fisher y Diver, 1934; Cain y Sheppard, 1950, 1954) y
el de la polilla Biston betularja (Kettlwell 1958, 1973). Por
otra parte su influencia también es notable entre los
sociobidlogos, como W.D. Hamilton, R. Dawkins, R.L. Trivers, etc.

1.I1.d. Sewall Wright

La vida y obra de Sewall Wright (1889-1988) podria parecer
mas modesta en comparacion con las de Haldane y Fisher, pero
esta apreciacion seria completamente erronea, cuando menos en
relacidén a la genética de poblaciones y a la teoria de la
evolucion. Wright dedicd su vida fudamentalmente al estudioc de
los patrones de coloracién en los cobayos, y sus investigaciones
en biologia evolutiva fueron, cuando menos en un principio, un
apendice a estos trabajos. Aprendio matematicas de forma
autodidacta para resolver problemas empiricos de andlisis de su
datos de genetica (Provine, 1986). Entre 1912 y 1931 publicé
alrededor de 60 articulos, principalmente sobre ia genética de
los cobayos y sobre los efectos de la endogamia, y no es hasta
1931 cuando publica su primer articulo especifico sobre genética
de poblaciones (antes habia publicado algunos resumenes y
revisiones de libros): “Evolution on mendelian populationsY, el
cual tuvo poco impacto inicial debido a su extrema complejidad
matematica y obscuridad conceptual; citando a Dobzhanskhy
(Dobzhanskhy et al., 1977, pag. 18): "La mayor parte del trabajo
estaba escrita, sin embargo, en férmulas matematicas que parecian
complejas e inintelegibles a la gran mayoria de cientificos
evolucionistas. Aunque los genetistas que asistierom al VII
Congreso Internacional de Genética em 1932 [donde presentd una
version de su trabajo de 1931) consideraron el trabajo de Wright
con gran respetoc y se dieron cuenta de su importancia, la mayoria
comprendieron su contenido de la misma forma que hubieran
entendido una presentacién en rusc del trabajo de Chetverikov.".

Posteriormente Wright publicaria varios articulos
discutiendo puntos de vista de Fisher, otros articulos puramente
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tedricos y otros analizando datos en colaboracién con T.
Dobzhansky (de manera anédloga a la colaboracién entre Fisher y
Ford, (Provine, 1986)). Una de sus contribuciones mds importantes
a la teoria ievolutiva es su serie de trabajos sobre lo que él
llamé el "aislamiento por distancia" (1938, 1940, 1943 a y b,
1946) . Estos trabajos constituyen un intento por demostrar que la
deriva génica puede ser importante aun en poblaciones
aparentemente continuas a lo largo de 4dreas muy grandes, si la
capacidad de dispersién de la progenie es limitada. Sin embargo
su obra magna seria su tratado en cuatro tomos "Evolution and
the genetics of populations™ (1968, 1969, 1977, 1978) donde
redondea sus ideas y métodos y presenta una extensa revision de
la literatura del campo.

Wright pensaba que la endogamia y la deriva génica jugaban
un papel importante en el proceso adaptativo, al permitir que se
formaran combinaciones que la seleccién natural no favoreceria
incialmente, pero gque podrian conducir a la obtentién de nuevas
adaptaciones. Tambieén consideraba que las especies estaban
formadas por una gran cantidad de subpoblaciones entre las que
habria un flujo genico moderado. Sus ideas las sintetiza en su
modelo de los equilibrios cambiantes(shifting balance) (1932,
1978) en el que prupone el concepto del paisaje adaptative
(adaptive landscape). En esta modelo la seleccién, al aumentar la
adecuacién promedio de las poblaciones, las llevaria a loa "picos
adaptativos". La deriva y la endogamia harian que algunas de las
poblaciones "vagaran" por la topeografia adaptativa; eventualmente
alguna poblacién llegaria a los pies de un pico mas alto; al
sscalarlo aumentaria de tamano (ya que una buena medida de la
adaptacion puede ser el tamano de la poblacién), y por lo tanto
la deriva génica y la endogamia serian cada vez menos
importantes. La poblacién que se encontrara en el pico adaptativo
mas alto comenzaria a mandar migrantes a las otras poblaciones,
que eventualmente serian arrastradas al nuevo pico, dandose de
esta forma un proceso adaptativo mids rico en opciones que uno
determinadeo exclusivamente por la seleccién natural. Asi para
Wright la deriva génica es muy importante y la seleccién natural
no es todopodercsa. Este modelo ha tenido una importancia muy
grande en el desarrollo de la biologia evolutiva (Provine, 1986;
Hartl y Clark: Slatkin, 1989), pero su relevancia ha sido
cuestionada tanto por razones tedricas (ver una revisién en
Provine, 1986, pags. 307 a 317), como en relacién a los datos
generados por la biologia molecular (Nei, 1987, pags 419-422).

El impacto de Wright en la biologia evolutiva fue mucho mis
grande que el de los otros dos investigadores, ya gque por
ejemplo, su influencia empujé a Dobzhansky a trabajar en
problemas evolutivos con poblaciones naturales de
(Provine, 1986). A su vez, los libros de Dobzhanzky (1937 y
ediciones subsecuente) fueron, junto con las ideas y obras de
Wright, la fuente de inspiracién de los principales artifices de
la sintesis moderna (Mayr, Simpson, Stebbins, etc.).



1.7T.e, M.Kimura

Después de la labor de estos tres investigadores quedaba
poco por hacer sobre la teoria bdsica de la genética de
poblaciones. Conviene destacar en la aparicidon del primer texto
de genética de poblaciones por C.C. Li, en 1948, primero en chino
y traducido al ingles en 1955; y 1la del libro de G. Malécot "Les
mathématiques de l’heredite", también en 1948. La edicidén de
textos sobre genetica de poblaciones en idiomas distintos al de
la mayoria de las publicaciones originales muestra que para esas
fechas la disciplina comenzaba a alcanzar madurez.

Tal vez el otro genetista que ha tenido mas impacto en el
desarrollo de la genética de poblaciones sea el japones Motoo
Kimura. Nacido en 1924, su educacién profesional fue en
citogenetica vegetal. Su primera contribucién a la genética de
poblaciones fue una revision, en japonés, de la teoria matematica
de la genetica de poblaciones, en 1950. Posteriomente, en 1951 y
1952 publico en una revista japonesa varios analisis sobre la
importancia relativa de las seleccién contra la deriva génica. En
1953 fue a estudiar a los Estados Unidos, aungue no fue aceptado
por S. Wright, lo cual era su maxima ilusion ("once he had been a
half-god for me", carta de Kimura a Crow, en Provine, 1986, pag.
466) ; trabaja en 1" Universidad de Iowa bajo la direccion del
experto en mejorai .ento genético de animales Jay Lush y del
estadistico Oscar Kempthorne. Ese mismo afo conocidé en Madison a
James F. Crow, con el que trabajé de 1954 a 1956. Por esos afos
Kimura publico varios articulos y llegd a ser reconocido como el
maximo experto mundial en el andlisis matematico de la deriva
genica (Provine, 1986). Crow lo presentd con H.J. Muller quien
fue el principal representante de la llamada por Dobzhansky
(1955) escuela clasica de la genética de poblaciones. Esta
escuela consideraba gue las poblaciones presentaban muy poca
variacioén genetica, que la principal fuente de variacién era la
mutacion, y gue la seleccion operaba eliminando a estos mutantes
de la poblaciones naturales, actuando de esta forma como fuerza
purificadora. Dobzhansky contrastaba esta escuela con la suya,
que el llamaba balanceadora, en la cual se consideraba que las
poblaciones eran muy ricas en variacion genética y gue ésta
variacion era a su vez mantenida por seleccion del tipo de
ventaja del heterocigo o seleccion balanceadora.

En 1960 Kimura edito un texto de genetica de poblaciones en
japones. Trabajando sobre los datos de genética molecular gue se
comenzaron a publicar en esas fechas, junto con las ideas de
Muller de la escuela clasica y las de seleccion purificadora y
las de Haldane del costo de la seleccion, decididé que la
seleccion balanceadora no podria explicar la gran cantidad de
variacion genetica descrita por medios moleculares. Ello lo llevo
a sugerir que la aparente tasa constante de substitucion
molecular pedria deberse a la interaccion entre la deriva genica
y la mutacion. De ésta forma la seleccidén natural solo actuaria
como seleccion purificadora. Estas ideas, conocidas como la
"Teoria neutral de la evolucién molecular® fueron presentadas en
noviembre de 1967 en una reunién del Genetics Club en Fukuoka y
publicadas en un articulo corto en Nature el afio siguiente. Este
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trabajo genero una violenta controversia sobre la relacion entre
la gran cantidad de variacién genética encontrada y la
adaptacion. Esta lucha dominaria a la genética de poblaciones en
la decada de los anos setenta: controversia de la cual
aparentemente emergeria Kimura victorioso (Lewontin, 1985a).

Ademas de gran cantidad de articulos sobre deriva génigca,
tamano efectivo de la poblacion y evolucioén molecular, destacan
dentro de la obra de Kimura el libro escrito junto con J.F. Crow
(Crow y Kimura, 1970), el cual es uno de los textos mas
importantes dJde genetica de poblaciones tedrica y un libro
publicado en 1971 junto con Tomoko Otha que trata de varios
aspectos teoricos controvertidos que van desde la evolucion
molecular, hasta e! tamano efectivo de las poblaciones. Su obra
magna la constituye sin lugar a duda su libro de 1983, "The
neutral theory of molecular evolution", donde sintetiza sus
ideas y las evidencias, tanto empiricas como tedricas, a favor y
en contra de sus ideas en relacion a la variacion y evolucidn
molecular.

Actualmente, las ldeas iniciales de Kimura y la gran
cantidad de datos empiricos generados a partir de la biologia
molecular, han determinado que la mayor parte de los trabajos de
genetica de poblaciones teorica se centren en el estudio,
interpetacion y an. 1s1s de la evolucion molecular (Nei, 1987;
Hartl y Clark, 1989).

1.I.f. Sisatemas geneticos complejos.

Otra linea de investigacién importante dentro de la teoria
de la genetica de poblaciones ha sido la del andalisis de
caracteres con herencia compleja en la que interactuan muchos
genes Yy el ambiente, conocida como genetica cuantitativa. La
genetica cuantitativa fue desarrollada a partir de las ideas
descritas por Fisher en su articulo de 1918 y de algunas
metodologias desarrolladas por "biometristas®" ingleses de finales
del siglo pasade y comlenzos de este (Francis Galton, Karl
Pearson, wWalter Weldon). Uno de los primero textos al respecto es
el de Mather (1949). Para una revisidén de la teoria y
metodologias de la genetica cuantitativa sugiero consultar el
libro de Falconer (1981).

Dentro de la genetica de poblaciones teorica se ha tratado
de avanzdar en =| anallsis conjunto de varios loci al mismo
tlempc, con mdyor ¢ menor grado de ligamiento, problema que ha
resultado extraodinarliamente complejo. En este problema
trabajaron, aunque brevemente, tanto Haldane (1949b; Haldane y
Waddington, 1931}, como Kimura (1956; Kimura y Otha, 1971).
Dentro de este linea han trabajado muchos otros investigadores,
entre los que destaca Richard Lewontin (1974, 1985a y b, para una
revision reclente del tema ver Clegg, 1984). Lewontin en un
principio tue alumno de T. Dobzansky y comenzé haciendo trabajo
experimental en Drosophila. Ademas de sus investigaciones sobre
s1stemas geneticos complejos, en 1966 publico dos articulos junto
con J.L. Hubby (Hubby y Lewontin, 1966; Lewontin y Hubby, 1966)
gue revolucionaron el trabajo empirico de genetica de
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poblaciones, al mostrar el potencial de andlisis electroforéticos
de proteinas en geles.

Para los lectores interesados en aprender la teoria de
genética de poblaciones, adem#s de las obras clasicas citadas
anteriormente, quisiera recomendar los textos de Roughgarden
(1979), Hedrick (1983), Crow (1986), y Hartl y Clark (1989).

1.1T1.Gendética de poblaciones de plantas:

"purante muchos afios la genética de poblacicnes constituyé
una teoria poderosa & inmensamente rica virtualmente sin datos
satisfactorios sobre los cuales trabajar. Pue como una compleja y
exquisita mAquina para elaborar una materia prima que nadie habia
explotado con éxito. Ocasionalmente, algun explorador
inusuvalmente listo y afortunado se encomntré con algumn
afloramiente natural de mineral muy rico, y parte de la
maquinaria se puso en marcha para demostrar a sus fiadores que
realmente funcionaba. Pero la mayor parte de dicha maquinaria se
dejé en manos de los ingenieros, siempre arreglandola, siempre
mejorandola, anticipdndose al dia en que seria llamada a
funcionar a pleno rendimiento”. Asi describe Lewontin (1974, pag.
176) a la situacién de la genética de poblaciones previa a 1966,
cuando se comenzaron a usar métodos moleculares para el anAlisis
de las poblaciones naturales. Antes de esto se habia estado
elaborando la impresionante teoria matemidtica que discutimos en
el inciso anterior, pero entre los primeros anos de la década de
los treintas cuando se publicaron las obras centrales de Haldane,
Fisher y Wright y finales de los anos sesentas casi no se
obtuvieron datos empiricos de poblaciones naturales. En ésta
seccién revisaremos brevemente la historia de los estudios con
poblaciones silvestres de plantas.

1.II.a. Estudios pioneros.

Posiblemente podriamos considerar como el primer estudio de
genética de poblaciones de plantas (o sea el primero en el que
en una poblacidn silvestre se estimaron las frecuencias
genotipicas y a partir de éstas las frecuencias alélicas y se
intenté interpretar a ambas en términos de las distintas fuer:zas
evolutivas) al realizado por Sterling Emerson en 1939 con los
alelos de autoincompatibilidad de O orgapnensis. Esta
especie se encuentra en las montafias Organo al sur de Nuevo
México, y el numero total de individuos de esta especie era
cercano a 500 individuos distribuidos en varias subpoblaciones.
Haciendo cruzas y observando el crecimiento del tubo polinico,
Emerson encontréd 34 diferentes alelos de incompatibilidad en una
nuestra de sélo 134 plantas. En una poblacién de este tipo
cualquier nuevo mutante para los alelos de autoincompatibilidad
podria aumentar de frecuencia en la poblacién, al poder
potencialmente fertilizar a todas las otras plantas. Sin embargo
el pequerio tamano de la poblacién haria importante a la deriva
génica, la cual causaria que se perdieran alelos. S. Wright
(1939) re-analizé estos datos, concluyendo que la mejor forma de
explicar estos altos niveles de variacién seria considerando que
las distintas subpoblaciones de esta especie presentaban poco
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flujo genico entre ellas y que por lo tante los Jdatos apoyaban su
modelo de los equilibrios cambiantes.

Sin embargo, generalmente se considera que el primer trabajo
de genetica de poblaciones en plantas (S. K. Jain, com. pers.,
Stebbins, 1979) fue el realizado por Carl Epling, Dobzhansky,
Wright y otros colaboradores (Epling y Dobzhansky, 1942; Wright,
1943a y b, 1978; Epling, Lewis y Ball, 1960) con la planta anual
del desierto Linanthus parryae (Polemoniaceae) gue presenta un
polimorfismo en el color de las flores, existiendo individuos con
flores azules y otros con flores blancas. En la primavera de
1941 Epling viajaba por la carretera que cruza el desiertoc del
Mojave y encontro que ademas de haber una gran floracion, existia
un polimorfismo en el color de las flores, y que las poblaciones
de esta planta se extendian por mas de 80 millas. Despues de
comentarlo con su colega Dobzhansky, muestreo junto con sus
alumnos, las propociones de flores a lo largo de las carreteras
que cruzan el desierto del Mojave. Cada media milla si existian
plantas de esta especle se hacian 4 conteos de 100 individuos
cada uno, separados 250 pies entre si y en angulo recto a la
carretera. Aungue no fue sino hasta 1962 gue se conocio el
mecanismo de herencia del color de las flores (Provine, 1986),
ellos supusieron distintos posibles patrones de herencia y en los
articulos de 1942 y 1943 llegaron a la conclusién de que la
deriva genica, actuando segun el modelo del "aislamiento por
distancia'" era la rfuerza evolutiva que habia generado las
diferencias en las frecuencias alélicas de los genes gue
determinan los colores de las flores a lo largo del desierto, con
cambios de colonias "puras" de un color a otro en menos de 150m

1.II.b. Primula vulgaris

Otro trabajo inicial importante en relacion a la genetica de
poblaciones fue el realizado por Crosby (1940, 1949, 1959, 1960)
con la planta heterostilica Primula vulgaris (Primulaceae). Como
en la mayoria de las plantas heterostilicas, en esta especie los
individuos "thrum" (flores con estilo corto/anteras largas) se
comportan como heteroclgas 5s y las plantas "pin" (flores con
estilo largo/anteras cortas) como homocligas ss y es imposible la
autofertilizacion y la fertilizacion entre individuos de un
mismo morfo. Sin embargo en esta especie exliste un alelo gue
produce plantas homostilicas que se pueden autopolinizar. En las
poblaciones donde no existe el alelo homostilico los otros dos
mortos generalmente se encuentran e€n proporciones iguales. En
algunas poblaciones sin e¢mbargo la proporcion de individuos
homostilicos llega a ser muy grande. En Somerset, Inglaterra,
Crosby (1949) reporto 468 individuos homostilicos, 145 pins y
15 thrums. Considerando que el gene homostilico tendria ventaja
al poder autopolinizarse y polinizar a los otros morfos, pero
gque la autopolinizacion podria generar depresion endogamica,
Crosby realizo una serie.de simulaciones en computadora (1960),
realmente pioneras dentro de la genetica de poblaciones, y llego
a frecuencidas en el equilibrio similares a las encontradas en
estas poblaciones silvestres.
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1.1T.c. Plantas y metales pesados

Un grupo de estudics relevantes son los realizados en
plantas resistentes a los metales pesados por A.D.Bradshaw y su
grupo de investigadores en la Universidad de Liverpool, Reino
Unido desde principios de la década de los sesenta. En gran
cantidad de plantas, principalmente gramineas, se han encontrado
genotipos reslstentes a metales pesados. Estos metales
generalmente son muy abundantes como desechos en los alrededores
de las minas. Asi se puede determinar en una poblacién la
proporcion de individuos resistentes a los metales pesados con
métodos experimentales, estimar los coeficientes de seleccidén y
los efectos de la migraclién y estudiar la genética de la
resistencia. Una buena revisién de sus trabajos y métodos puede
encentrarse en Bradshaw y McNeilly (1981). Dentro de las
especies estudiadas en relacién a este problema se encuentran
los pastos Agrostis canina, A, stolonifera, A,tenuis,
Antoxanthum odoratum, Festuca ovina , Deschampsja caespitosa, y
plantas de otras familias como Plantago langeolata, Rumex
acetosa Mimulus guttatus y Silene vulgaris (Bradshaw y
McNeilly, 10281: Endler, 1986). Estos estudios constituyen un
conjunto muy intere-ante de trabajos, de gran importancia
tedrica y practica gue demostraron que la seleccién natural
podia ser muy intensa e importante en poblaciones naturales de
plantas y que podia generar cambios en 1la estructura genética de
la poblacion tiempos muy cortos (Endler, 1986). El principal
problema de este juego de datos es que, en general, la
resistencia a los metales pesados presenta herencia
cuantitativa, por lo que se complica la aplicacién de la teoria
de la genética de poblaciones.

1.1I.d. Cianogénesis

Varios grupos de naturalistas han estudiado el polimorfismo
en la cianogeénesis de dos plantas: Lotus corniculus (Jones, 1962;
Crawford-Sidebotham, 1972; Ellis et al 1977: Compton, et al 1983)
y Trifolium repens (Daday, 1954:; Angseesing y Angseesing, 1973;
Dirzo y Harper 1982). En ambas especies la produccién de
compuestos cianogénicos esta determinada de manera mendeliana por
dos loci. Se ha encontrado que, en términos generales, las formas
clanogenicas son menos consumidas por herbivoros, especialmente
moluscos terrestres. La produccién de estos compuestos sin
embargo implica costos ecolégicos (Endler, 1986).

1.I1.e. La escuela de Davis

Por ultimeo dentro de los grupos de genetistas de poblaciones
de plantas formados antes del uso generalizado de la técnicas de
electroforesis debemos destacar al de la Universidad de
California en Davis, lidereado por el Dr. Robert W. Allard. Esta
grupo, a diferencia de otros formados por naturalistas, estaba
constituida por genetistas. El método de Allard consistié en
analizar, en poblaciones silvestres de plantas cultivadas o
emparentadas a ellas, una serie de caracteres con herencia
mendeliana, determinados por un locus con pocos alelos, como el
color o la morfologia de ciertas estructuras. Una revisién que
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muestra el tipo de trabajo que desarrollaban y su extraordinario
manejo de la genética tedrica es la de Allard, Jain y Workman
(1968) . Otro investigador muy importante de esta escuela es S.
K. Jain, gquien publicé varios trabajos con dos especies de
gramineas, Avena fatua y Avena barbata de los que analizaron més
de 100 poblaciones para 4 loci (Jain y Marshall, 1967; Marshall
y Jain 1969). Sin embargo este grupo cobré una importancia
central en la genética de poblaciones a partir de 1970 cuando
comenzaron a publicar trabajos de genética usando electroforesis
de proteinas.

1.11.f. Electroforesis

El primer trabajo publicado de alozimas en plantas fue el
realizado por el fitoquimico R. Scogin en 1969 en el gque reportd
la variacién genética en 5 loci para tres especies del género de
lequminosas Baptisia. Al afo siguiente Marshall y Allard de la
Universidad de California en Davis publicaron dos atticulos sobre
la variacion genética de Avena fatua y A. barbata. En estos
trabajos correlacionaban la variacion electroforética con la
descrita por los marcadores morfolégicos, y la comparaban con la
esperada segun sus sistemas de apareamiento, sugiriendo que 1la
seleccidén natural iyudaba a mantener la variacién . Rapidamente,
otros alumnos de Allard comenzaron a publicar otros estudios,
destacando =] trabajo de algunos de ellos como el de M. Clegg
sobre seleccion natural y sistemas de apareamiento,
fundamentalmente en Avena barbata (Clegg, 1972; Allard et al,
1772; Allard et al ., 1977; Clegg y Allard, 1972, 1973; Clegg, et
al., 1978): el de A.L. Kahler en los sistemas reproductivos de la
cebada (Kahler et al., 1975; Allard et al, 1977), los de A.H.D.
Brown en relacion a la estimacién de la tasa de polinizacién
cruzada en el maiz y otras especies (Brown y Allard, 1970; Brown
et al. 1974; Brown et al, 1975); el de J.L.Hamrick entre la
rrlacion de los caracteres cuantitativos y las alozimas en Avena
barbata (Hamrick y Allard, 1972, 1975): el desarrollo de
Algoritmos multilocil para la determinacidén de la tasa de
polinizacion cruzada por D.V. Shaw (Shaw y Allard, 1981; Shaw et
al. 1981); el estudio de las correlaciones entre las variables
ambientales y los genotipos de Avena barbata y A. fatua (Pifero,
1982)

Asimismo, en Davis, Jain continué produciendo gran cantidad
de articulos, desde revigiones (1975) e investigaciones tedricas
(Ritland y Jain, 1981), hasta trabajos empiricos usando
marcadores morfoldgicos y electroforéticos (Jain y Rai, 1974:;
Jain, 1978) . También en Davis, desde 1973 L.D. Gottlieb
comenzd a publicar una serie de trabajos con énfasis en
problemas de especiacién y su relacidén a la genética de

poblaciones con los géneros Stephapnomerja y Clarkia (Gottlieb,
1974, 1975, 1981;: Roose y Gottlieb, 1980).

Otro grupo que comenzd a trabajar desde principios de los
anos 70’s es el asociado a D. Levin, distinguiéndose por el
énfasis que le han dado a la demografia y a la polinizacién.
Dentro de sus trabajos destacan los realizados con plantas del
género Phlox ( Levin y Kerster 1968; Levin, 1977, 1978), el
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trabajo clasico de B. A. Schaal con la planta Liatris
cylindracea gque representa la primera aplicacion de los
estadisticos P de Wright a poblaciones de plantas (Schaal, 1974,
1975; Schaal y Levin , 1976) y varios trabajos con Qenothera
(Levin 1975; Levin et al, 1979; Ellstrand y Levin, 1980).

1.11.g. Genetica de poblaciones de arboles de climas templados.

Dos grupos de arboles de importancia comercial han sido
relativamente bien estudiados en su genética de poblaciones. Por
una parte tenemos el de las coniferas, que han sido
principalmente estudiadas por el grupo de Colorado, del que
forman parte J.B.Mitton (Grant y Mitton, 1977; Mitton et al.,
1977, 1981; Mitton y Grant, 1980, 1984; Mitton, 1983; Farris y
Mitton, 198B4) y Y.B. Linhart (Linhart et al., 1981; Linhart y
Mitton, 1985), y por el grupo de Berkeley, donde destaca F.T.
Ledig (Guries y Ledig, 1981; Ledig y Conkle, 1983; Ledig et al.,
1983; Ledig, 1986; Bush et al., 1987). El otro grupo de arboles
relativamente bien conocido es el de los eucaliptos de climas ,
templados (Brown et al., 1975, 1985; Phillips y Brown, 1977;
Hooper y Moran, 1981; Fripp, 1982; Moran y Hooper, 1983; Yeh et
al., 1983; Fripp et al., 1987; Adams, 1989).

Otros grupos de arboles de climas templados han sido mucho
menos estudiados (Hamrick, 1983), y en la unica palma en la que
se ha publicado un estudio de genetica de poblaciones es en la
palma del desierto de Sonora Washingtonia filifera, en varias
poblaciones de California en las gue se encontraron muy bajos
niveles de variacion genetica y muy poca diferenciacion
geografica (McClenaghan y Beuchamp, 1986).

1.11.h. Genetica de plantas tropicales

Las plantas gque habitan las selvas tropicales han sido mucho
menos estudiadas, a pesar del gran interes que existe en estudiar
su biologia Yy su conservacion desde finales de los anos
sesenta. El primer trabajo es un reporte preliminar por Gan et al.
(1977, 1981) de elevados niveles de variacion genética en dos
especies de dipterocarpaceas en Malasia. Posteriormente el grupo
de B. Schaal publica estudios para especies de dos generos de
plantas, (Bulpesia por Hunziker y Schaal, 1983; y arbustos del
genero Lishiapthus, Sytsma y Schaal, 1985) con un énfasis
sistematico, reportando gue ambos generos presentan bajos niveles
de variacion genética. Hamrick y colaboradores han estudiado la
variacion y la estructura genética en varias especies de
arboles tropicales. En términos generales encuentran altos
niveles de variacion geneética y poca diferenciacion geografica
(Hamrick y Loveless, 1986; lLoveless y Hamrick, 1987; Hamrick,
1987). Bajos niveles de variacion y diferencacion genetica se
han encontrado en tres especies arbustivas del geénero Piper
(Heywood y Fleming, 1986). El grupo de K. Bawa ha trabajado con
la estructura genética y sistemas reproductivos en dos especies
de arboles Phitecellobium pedicellare (O’Malley y Bawa, 1987)
Y Bertho 1leti§ excelsa (Buckley et al., 1988; O’'Malley et al.,
1988), para los que reportan altas tasas de polinizacién
cruzada. Podemos mencionar tambien los trabajos con varias -
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especies de Acacia tropicales de Moran et al (198%a y b), las
que presentan, en términos generales, elevada variacién genética
y altas tasas de polinizacién cruzada.

1.11.1. Objetivos y aplicaciones la genética de poblaciones

El objetivo central de la genética de poblaciones es
entender como se lleva a cabo el proceso de la adaptacién
bioclégica o microevolucién (Dobzhansky, 1937, 1975: Templeton,
1982; Eguiarte, 1986; Hartl y Clark, 1989), ademds ayuda a
entender al procesc de la especiacién, (Dobzhasnky et al. 1977;
Hedrick, 1983; Hartl y Clark, 1989) y aporta la teoria y la ;
evidencia para muchos andlisis de reconstruccién filogenética
(Gottlieb, 1974; Kimura, 1983; Richardson et al, 1986; Nei, 1987;
Pinero y Equiarte, 1988).

La genética de poblaciones puede ser una importante
herramienta dentro de la biologia de la conservacidén, al
proponer, entre otras cosas, métodos de colectas de germoplasma
que maximicen la variacidn genética, el diserfio de programas de
cruzas an zoologicos y jardines botdnicos de tal forma que se
minimice el impacto de la depresién endogdmica , o la
determinacion del tamafio minimo aconsejable de reservas y Areas
protegidas y el manejo de éstas, por ejemplo en términos de
aumentar o no el flujo génico entre distintas poblaciones
{Franklin, 1980; Frankel y Soulé, 1981; Brown y Clegg, 1983;
Schonewald-Cox et al., 1983; Templeton y Read, 1983; Ledig, 1986;
Lande y Barrowclough, 1987; Simberloff, 1988; Eguiarte y Pifero,
1990) .

1.IT1.0bjativos de esta tesis:

a) Estudiar la variacion electroforética de A. mexjicapum en la
Fstacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz y describirla
cen indices como ia proporcidén de loci polimérficos y 1la
heterrocigosis esperada.

b) Describir la estructura genética de la poblacién por medio de
los estadisticos P de Wright (1951, 1965), e interpretarlos.

c) Comparar las evaluaciones de las fuerzas microevolutivas:
endogamia, deriva génica, migracién y seleccién natural;
inferidas tanto a partir de los estadisticos P como con
estimaciones obtenidas independientemente como son:

-Datos demograficos, gue ayudan a obtener estimadores de la
deriva génica y la seleccion natural.

-Genéticos (con datos de la tasa de polinizacién cruzada (t), y
de genes raros gue que aportan datos socbre el flujo génico).

-Biologia floral, que ayuda a entender el flujo génico, la
endogamia y la deriva génica.

-Dispersién de polen y semillas, que aportan datos sobre las
causas de la endogamia y la deriva génica.
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d) Con todos los datos anteriores, comparar la posible intensidad
de la deriva génica y determinar cuando un proceso evolutivo
estaria detetminado fundamentalmente por la selecidén natural o
por la deriva génica, asl como sugerir posibles estategias para

el manejo y conservacién de la variacién genética en esta y otras
especies tropicales.
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capitulo dos: El sitio y la historia natural de Aptrooaryum-
mexicanum.

2.I.El1 sitio'de estudio: La Estacién de Biologia Tropisal Los
Tuxtlas, Veracrusz:.

La estacién de Biologla Tropical Los Tuxtlas, del Instituto
de Biologia de la Universidad Nacional Auténoma de México, tiene
un a&rea de 700 ha y se encuentra en la sierra de Los Tuxtlas,
Veracruz, México, entre los meridianos 95* 04’ y 95° 09’ longitud
oeste y los paralelos 18" 34’ y 18" 316’ latitud norte. Su
altitud sobre el nivel del mar va de los 150 a 1los 530 m (Lot-
Helgueras, 1976).

La sierra de Los Tuxtlas interrumpe la planicie costera del
Golfo de México en direccién SE a NW. Es de origen volcénico y
data del Terciario al Plio-Pleistoceno. El punto mds alto de la
sierra es el volcidn de San Martin, con una altitud'de 1700 m, el
cual presentd su ultima erupcién en 1793 (Bongers et al., 1988).

El substrato consiste fundamentalmente de rocas igneas
(principalmente basalto y andesita) mezclados con ceniza
volcanica. Los suelos derivados de estos materiales presentan
perfiles poco desarollados y gran cantidad de materia orgénica
En general los suelos de la regién son litosoles en las partes de
mayor pendiente y regosoles y andosoles tropicales en el resto
(Chizoén, 1984). Su pH varia entre neutro y ligeramente 4cido, y
son muy ricos en N, P y K (Bongers et al, 1988).

El clima en la regidén es calido humedo, con una media de
temperatura de unos 25° C y una precipitacién media anual de
4600 mm. Fstos datos fueron obtenidos en la estacién
meteorologica de Coyame, situada a unos 15 km de la Estacién Los
Tuxtlas. Datos de varios anos tomados en Los Tuxtlas sugieren
gque se pueden usar los datos de la estacién de Coyame con clerta
confianza (Rongers et al., 1988). El mes mas caliente es mayo con
una temperatura maxima promedio de 32.8' C y el mes mis frio es
enero, con una temperatura minima promedio de 16.4° C. Existe
una temporada relativamente seca de marzo a mayo y una
temporada de lluvias entre junio y octubre, donde llueve
alrededor del 60% del total de la precipitacién anual. los
"nortes" afectan principalmente a la regién entre diciembre y
febrero, y presentan vientos que llegan hasta a los 100km/hr y
pueden reducir la temperatura hasta a 10" C por cortos periddos.
También traen asocladas fuertes lluvias que pueden contribuir
on hasta el 30 % del total de la precipitacién anual (Bongers
et al., 1988).

La vegetacion de la mayor parte de la estacién es Selva Alta
Perennifolia (sensu Miranda y Hernandez-X., 1963). La altura
promedio del dosel varia de entre 30 a 35 metros, con algunos
arboles gue alcanzan los 40 m. Se han reportado 210 especies
distintas de arboles en la Estacién (Ibarra, 1985). Por ejemplo
en una hectarea estudiada por Bongers et al.(1988) encontraron
292 especies de plantas, incluyendo lianas, epifitas, herbaceas,
arbustos y arboles, siendo las familias mas abundantes
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Leguminosae, Moraceae, Rubiaceae y Lauraceae. En total la
cobertura vegetal, sin contar lianas y epifitas fué del 365%. La
comunidad se caracteriza por la dominancia en el estrato bajo de
la palma Astrocaryum mexicanum, de Pseudolmedia oxyphyllaria en
el estrato intermedio y de Nectandra ambigenes en el alto. Otras
especies caracteristicas del estrato bajo son varias palmas, como
Chamedorea tepejilote, y rubidceas como occidentalis y
algunas especirs del género Psychotria. Entre los arboles del
estrato medio y superior (que en realidad no forman estratos
reales y/o bien diferenciados, ver Popma et al., 1988) destacan
también Brosimum alicastrum, Poulsenja armata, Omphalea oleifera,
Pterocarpus rohrii, Cordia megalantha, Spondias radlkoferji, etc.
Comparandola con otras selvas tropicales, la selva de Los
Tuxtlas presenta baja diversidad y densidad de &rboles (Bongers
st al, 1988).

La tasa de renovacién de la vegetacién, definida como el
tiempo promedio entre la formacién de dos claros eh un mismo
sitio (turnover rate) ha sido estimado por Martinez-Ramos y
Alvarez-Buylla, (1986), Pifero et al. (1986) y Mart{nez-Ramos et
al. (198Ra) de 47 + 45 anos en 5 hectdreas y por Bongers et al.
(1988) de 118 anos en 1 hectarea.

2.11.La aspecie de estudio: Astrocaryum mexjicanum Liebm.

Astrocaryum mexicanum es una palma de la tribu Cocoeae,
subfamilia Arecoideae (Dransfield y Uhl, 1986). A. mexjcanum es
diploide y su numero cromosémico es n = 15, (Read, 1966) como
otras palmas bactroideas espinosas, aunque la mayor parte de las
especies de la tribu Cocoeae presentan una n = 16.

El genero Astrocaryum aparentemente se originé en la cuenca
del Amazonas, Yy aparece en el registro fésil de hace unos 35
millnnes de anos (Smythe, 1989). En particular A. mexjcanum se
distribuye desde la parte este y norte de la Sierra de Zongolica,
Veracruz, a la costa del Atlantico de Honduras (Vite, 1985). En
centroamerica parece ser reemplazado por otras especies del mismo
genero, como A. confertum en Costa Rica (Vite, 1985) y por A.
standleyanum y A. alatum en Panamd (Smythe (1989), aunque este
autor sugiere gque A. mexjicanum y A. alatum podrian ser en
realidad la mi=ma especie).

Astrocaryum mexicanum vive bidsicamente en la Selva tropical
perennifolia. Puede existir en suelos derivados de lutitas y
Areniscas en Oaxaca, en suelos calcdreos como en el norte de
Chiapas, en margas profundas y arcillosas como en la selva
Lacandona, en Chiapas, o en suelo derivado de rocas igneas
extrusivas, como en Los Tuxtlas (Pifiero et al, 1977: Vite, 1985).
Se le puede encontrar entre los 100 y 900 m.s.n.m, y con
precipitaciones anuales de 2000 a 5000 mm, y entre los 18° a los
26" C de temperatura promedio anual, por lo que se puede decir
que se encuentra en climas cadlidos humedos y semicalides humedos
(Vite, 1985).

Astrocaryum mexicanum es und planta mondica, aunque presenta
las flores femeninas y masculinas en la misma inflorescencia.
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Sus troncos son solitarios y nunca se propaga vegetativamente.
Los troncos estan armados de espinas largas y aplanadas.
Alcanza alturas maximas de unos 8 m pero los individuos
reproductivod generalmente miden entre 2 y 6 m.

El tronco es aparente en plantas con mias de 7 afnos de edad,
y muestra las cicatrices de las hojas caidas, bordeadas de dos
hileras de espinas agudas y aplanadas, negras, de 3 a 5 cm de
largo. El didmetro de los troncos varia entre 4 y 7 cm a la
altura del pecho.

El sistema radicular es mas bien somero y estd compuesto de
una sola raiz gue penetra unos 50 cm en el suelo y numerosas
raices adventicias, que corren mAs o menos paralelas a la
superficie del suelo a profundidades entre 10 y 50 cm.

Las hojas cambian de forma segun la edad del individuo. En
las plantulas mide de 4 a 60 cm de largo y son bifidas.
Gradualmente se comienza a producir hojas cada vez mé&s grandes y
de morfologia intermedia entre bifida y pinnatifida. En los
individuos reproductivos se presentan hojas simétricamente
pinnatifidas gue terminan en un par de pinnas mas anchas y
cortas. Los tamanos de estas hojas van desde 1.0 m de largo por
0.5 de ancho a 3.0 por 1.4 m. Los pecidlos de las hojas son
robustos en la parte baja, envainan por completo al tronco. La
parte dorsal del peciolo presenta muchas espinas agudas ¥y
redondeadas que se vuelven muy densas hacia la base del mismo
(Pinero et al., 1977).

Se han considerardo pldntulas o infantiles a los individuos
con 4 a 5 hojas bifidas, con una edad de menos de 7 anos. Los
individuos juveniles desde que comienzan a presentar hojas
pinnatifidas hasta que comienzan a presentar tronco, con unos 14
a 18 anos de edad. Los individuos adultos inmaduros los que
presentan tronco pero todavia no se reproducen, y los adultos
maduros los que se comienzan a reproducir, con una edad entre 25
a 30 anos.

La produccion de hojas y el crecimiento del tronco estan
intimamente relacionados, dado que el tronco crece al ir
aumentando el numero de cicatrices foliares. Se ha estimado para
las plAntulas una produccién 1.34 hojas al ano (Pinero et al,
1977), en individuos juveniles de 1.64 + D.48 D.E. hojas al ano,
en adultos inmaduros de 2.08 +0.77 y en adultos maduros de 2.42
+0.55 (Pinero et al, 1986). Ya que la altura y el numero de
cicatrices foliareas se correlacionan, conociendo una u otra se
se puede estimar la edad de una palma (Sarukhan, 1978).

Las esperanzas de vida para hojas de distintas edades fueron
estudiadas Pinero et al. (1986) quienes posteriormente estimaron
sus fecundidades en términos de hojas nuevas por hojas existente
por ano para cada una de las edades. Las fecundidades las
calcularon usando el contenido de nitrégeno como un indicador
de su tasa fotosintética. La curva de sobrevivencia de las hojas
es del tipo I 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 Tuxtlas su fenologia las yemas de las
inflorescencias se forman desde junio y agosto, y las
inflorescencias se desarollan entre fines de febrero y marzo del
proximo ano (Pifiero et al, 1977; Vite, 1985). La floracioén sucede
entre finales de marzo y principios de mayo. Las hojas son
producidas principalmente después de la temporada de lluvias,
{entre julio y diciembre; Pinero et al. 1977). Los frutos maduran
y comienzan a caer al suelo a partir de agosto y septiembre. Los
frutos tardan entre cinco meses y un poco mas de un ano en
germinar (Vite, 1985).

La palma es mondica, y presenta las flores femeninas y
masculinas en la misma inflorescencia. Un adulto reproductivo en
un ano dado presenta entre 0 y 5 inflorescencias. Estas
inflorescencias son axilares, y estan 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 color blanco cremoso Yy olor ligeramente dulce,
son unisexuales, y en cada raquila se presentan solo flores
masculinas, con una flor femenina en la base de cada raquila. En
promedio en una inflorescencia se encuentran 4885 + 1452 DE
(n=21) flores masculinas y 27.8 + 11.0 flores femeninas (n=21)
(Burquez et al., 1987). ’

Las inflorescencias son protoginicas. Se abren a las 5 de
la manana y permanecen receptivas unas 15 horas, las anteras
comienzan a abrir alrededor de las 20.00 hrs. El polen presenta
su maxima viabilidad el dia siguientes a las 05.00 hrs. Esta
separacion temporal entre las funciones masculinas y femeninas en
una inflorescencia, y la baja probabilidad de gue en una misma
planta se encuentren dos inflorescencias en etapas
complementarias al mismo tiempo reducen mucho las posibilidades
de autopolinizacion (Burquez et al., 1987).

Los polinizadores mas importantes son escarabajos de varias
especles y diversos tamanos. Otros animales tambien visitan las
inflorescenclas, pero se consideran ladrones de polen (abejas),
nerbivoros (grilles) o depredadores de otros visitantes (aves)
{Burquez et al., 1987).

Polinizaciones controladas muestran gue nunca se producen
trutos por apomixlia o por autopolinizacion en ausencia de
visitantes. Las autopolinizaciones manuales produjeron
aignificativamente menos frutos (21.72%) gue las polinizaciones
gruzadas (87.29%) o las polinizaciones naturales (85.32%)
(Burquez et al, 1987). En general, en polinizaciones naturales,
entre el 60 y el 85 & de las flores femeninas producen frutos
(Sarukhan, 1980; Burquez et al. 1987). La tasa de aborcién de
gemillas es similar entre plantas de distintos tamanos (Pinero y
sarukhan, 1982), y se ha sugerido que la aborcion se produce por
falta de espacioc en el eje de la inflorescenia, gque a su vez
impide, por razones puramente mecanicas, el desarrolloc de todos
los frutos (Sarukhan, 1980).

Los frutos solo tienen una semilla y miden entre 3 y 4 cm de
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largo y unos 2.5 cm de diametro, su peso seco es de unos ] gramos
y estan densamente cubiertos de espinas. En Los Tuxtlas, una
infrutescencia presenta en promedio 23.21 + 8.84 frutos (n=24,
Burquez et al, 1987), y en promedio se producen en una hectarea
unos 13350 frutos por ano.

Las semillas tienen una viabilidad en promedio del 394 %
(Sarukhan, 1980). La dispersion de las semillas es primariamente
por gravedad. Una gran proporcion de las semillas son depredadas
antes de la dispersion por ardillas del genero Sciurus (S.
aurogaster aurogaster y S. depeii depeii (Coates-Estrada y
Estrada, 1986)). Al suelo s6lo llegan el 49% de las semillas. De
estas una gran proporcién son removidas por varios animales,
principalmente las ardillas antes citadas y otros roedores (cerca
del 90% de las semillas, Sarukhan (1980)). El total de
depredacion de semlllas es entonces del 95 %¥. Considerando
tambien la viabilidad de las semillas, solo germinan 4.7 % del
total producido (Sarukhan, 1980). Mucho se ha discutido la
importancia de estos animales como dispersores secundarios (D.
Pinero, R. Dirzo, V. Sanchez-Cordero coms. pers.). pero parece
que solo una muy peguena fraccion de estas semillas sobrevive de
la depredacicn, ya gue en su mayoria los depredadores las pelan
al encontrarlas, ocasionando gue se seguen rapidamente y muera el
embrién (S. Sinaca, D, Pinero, com. pers.).

En los sitios de alta densidad, los frutos en el suelo
aparentemente Cienen una mayor probabilidad de no ser removidos
{32 %) que de los sitios con densidades mas bajas (1%) (Sarukhan,
1978) .

Las plantas de A.mexicapum alcanzan la edad a la primera
reproduccion alrededor de los 22 anos. A partir de esa edad
pueden o no reproducirse cada ano. La probabilidad promedio de
gue un indviduo adulto se reproduzca en un ano es de 0.31, pero
existe variacion entre sitios y entre anos. Asi, Pinero y
Sarukhan (1982) encontraron gque solo el 9.7 % del total de los
individuos adultos se reprodujo cada ano durante cinco anos
seguldos. La probabilidad de reproduccion aumenta como funcion
del tamano (y por lo tanto de la edad) de la palma, aunqgue en las
categorias mas grandes llega a estabilizarse (Sarukhan et al.,
1984). Sin embargo, el tamano solo explica alrededor del 18% de
la varianza en la tecundidad, el resto se puede deber a
diferencias de micrositio (luz, nutrientes, vecinos) o
diterencias geneticas. Esto ocasiona que la mayor parte de los
frutos en un sitio provenga de una porcion de la poblacion; por
ejemplo en 5 anos el 22.7 % de los individuos produjeron el 60%
de los frutos (Pinero y Sarukhan, 19B2).

Un individuo promedio adulto grande, de unos 120 anos, tiene
un peso seco total de alrededor de 50 kg (Sarukhan, 1980), y
asigna al sistema radicular el 5.5% de su biomasa, 13.5% al
tronco,y 46% a las hojas, dando un total de 65% de la biomasa
aslgnada a las tunclones vegetativas y dejando 35 § a la
reproduccion, repartidos en 10% a frutos y 5% a estructuras
accesorlas (Pinero et al, 1982). Conforme las plantas inician su
reproduccion, comlenzan a asignar mas biliomasa a las hojas.
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Aparentemente los individuos més reproductivos presentan una
mayor mortalidad, lo gque nos habla del costo de la reproduccién
(Pifero et al., 1982), aunque esa interpretacién ha sido
cuestionada por Horwitz y Schemske (1988). También parece ser
gue los individuos reproductivos jévenes que se reproducen mucho
crecen menos que los gue no se reproducen (Sarukhén et al, 1984).

Astrocaryum mexicanpum es la planta mids abundante de la
estacién Los Tuxtlas. Las densidades de A. mexicanum en Los
Tuxtlas varia de entre 950 a 4350 individuos por ha incluyendo
tanto plantulas como adultos. En la hectarea estudiada por
Bongers et al. (1988), el 20.1% de los individuos de medio metro’ o
mis de alto pertenecian a esta especie. La distribucién espacial
de los individuos es muy agregada en semillas y plantulas, y pasa
a ser casi aleatoria en los adultos (Sarukhan, 1980).

Los datos de distribucién de tamarfics y de tasas de
crecimiento permiten construir curvas de sobrevivencia, que
resultan del tipo II1 de Deevey, que sugieren gue las mayores
mortalidades se registran en los primeros estadios, y
posteriormente la mortalidad es muy baja. Estos patrones han sido
confirmados con observaciones directas de la sobrevivencia, que
discutiremos mas adelante. Para todos los estadios se ha
demostrado que las palmas muertas tenian menos hojas que las
vivas (Sarukhan et al., 1984). Sin embargo, en adultos la
principal causa de mortalidad (de aproximadamente 1/3 de las
muertes) es la caida de arboles. De esta manera la esperanza de
vida para A. mexicanum es muy baja en los primeros anos de vida,
para aumentar a un maximo de unos 55 afios cuando tienen 30 a 40
anos de edad, a partir de ese punto la esperanza de vida decrece
linealmente (Sarukhan, 1980).

Usando las probabilidades de sobreviviencia y reproduccién
obtenidas durante 7 anos para seis sitios permanentes, Pifiero et
al (1984), estimaron la tasa finita de incremento lambda usando
una matriz de transicion de Lefkovitch. Obtuvieron una lambda
promedio de 1.0046, que un andlisis posterior demostré no era
significativamente distinta a 1 (Pinero et al, 1986): la
poblacién se mantiene constante, sin aumentar o disminuir en el
numero de individuos. Por otra parte, un analisis de
sensibilidad que ellos mismos realizaron mostré que de ser
modificadas las probablidades de transicién de la matriz
correspondientes al pase de infantiles a juveniles, de frutos a
juveniles y de adultos inmaduros a reproductives, serian las que
cambiarian mds la tasa de incremento de la poblacién.

Se ha sugerido que A. mexicanum presenta una regulacién
densodependiente en los primeros estadios de sus ciclo de vida
(Martinez et al., 1988b). Si se producen pocos frutos, es mis
probable que germinen, posiblemente como consecuencia de la
depredacion diferencial ya comentada, que es mayor entre mis
frutos existen en un sitio.

Astrocaryum mexicanum ha sido clasificada como una planta
tolerante a la sombra. Las plantas tolerantes presentan una larga
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vida, regeneran bien en claros y nunca llegan al dosel.
(Martinez-Ramos, 1985). Por otra parte Bongers y Popma (1988) la
clasifican como una especie independiente de claros para su
regeneracion.

5in embargo, a pesar de que puede tolerar la sombra, el
factor limitante mds importante para A. mexicanum es la luz.
Sobre este aspecto se tienen varias lineas de evidencia. Una es
el comportamiento de individuos en claros grandes (de m&s de 200
m“) comparados con individuos en el interior de la selva. Los
individuos en claros presentan tasas de crecimiento mayor y los
adultos se reproducen significativamente m&s que las que se
encuentran en el interior de la selva (Sarukhén et al., 19847
Martinez-Ramos et al., 1988b). Sin embargo, en los claros
sufren una mayor mortalidad, especialmente los individuos
prereproductivos (Martinez-Ramos et al., 1988b).

Otra linea de evidencia sobre la relevancia dd la luz para
esta palma es la aportada por los experimentos de remocién del
area foliar: la defoliacién total disminuye la tasa de
produccién de nuevas hojas y aumenta significativamente la tasa
de mortalidad de individuos juveniles & inmaduros. Por otra
parte la defoliacion total en adyltos hace que disminuyan su
tasa de reproduccicn y que no produzcan frutos en los tres arnos
siquientes (Mendoza et al., 1987).

Por ultimo R. Pérez (1990) usando fotografias hemisféricas
de individuos adultos evalud la cantidad de luz que reciben.
Estimo que los individuos que mas se reproducen reciben més luz
que los que se reproducen menos, pero sus resultados no son
concluyentes, dado que compard el comportamiento reproductivo en
el pasado con la luz gque reciben en éste momento.

Por otra parte, é€stas tres lineas de evidencia sobre la luz
y sus efectos en la reproduccién y el hecho de que las palmas mas
grandes se reproduzcan mas sugieren que la reproduccién de la
planta se ve limitada fundamentalmente por recursos y no por
polinizadores (Bierzychudek, 1981).

Astrocaryum mexicanum es importante dentro de la comunidad
tanto por su alta densidad y los elevados valores de importancia
(Pifero et al., 1977) como porque aparentemente regula o afecta
la diversidad de la selva. Los sitios com mayor cobertura de A,
mexicanum presentan un menor numero de especies (Sarukhidn et al.,

1984). En los sitios donde A. mexicanum es poco importante, otras
especies, y principalmente Faramea occjidentalis llenan el nicho

dejado por A. mexicanum y alcanzan valores de importancia
similares a los que esta tendria (Pifiero et al., 1977; Sarukhén
et al., 1984).

Las caracteristicas de crecimiento de A. mexjicanum han
servido para usarlo como un fechador de la ultima perturbacién
por caidas de arboles o ramas. Cuando cae una rama o un arbol
sobre un individuo de A. mexicanum es probable que lo mate, pero
si este sobrevive, seguramente gqueda acostado pero aun
enraizado, y posteriormente seguird su crecimiento vertical, pero
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mostrando un doblez entre la parte del tallo antigua, que
permanece horizontal y apoyado en el suelo, y su parte nueva,
producida despues de la caida. Como ya senalamos previamente, las
tasas de produccion de hojas y de crecimiento son bastante
constantes por lo que se puede inferir el tiempo de la caida a
partir del numero de cicatrices o del largo gque presenta la parte
nueva. Dada la gran densidad de individuos de A. mexicanum gque se
encuentran en la selva de Los Tuxtlas, se puede promediar la
edad de la ultima perturbacion para areas relativamente pequenas.
Esto fue hecho por Martinez-Ramos et al., (1988a) en 5 ha,
usando sitios de muestreo de 25 m cuadrados. De esta forma se
estimo la tasa promedio de renovacion de la vegetacion.

Ademas de los estudios realizados en Los Tuxtlas, los unicos
datos que se tienen para otras poblaciones de A. mexicapum
provienen del estudio de Vite (1985). En ese trabajo se
obtuvieron varios parametros demograficos y de historia de vida
en otras 4 localidades (Santa Martha, Veracruz; Uxpanapa, Oaxaca;
Puyacatenango, Tabasco; Lacandona, Chiapas). Sus datos sugieren
gque la poblacion de Los Tuxtlas, Veracruz, es la gue presentan -
mayor asignacicn 4 raices y reproduccién y menor asignacion a
hojas de las peblaciones analizadas.

2.1I1. Los sitios de trabajo:

En este trapajo se usaron cuatro de los seis sitos de 20 x
J0 m inicialmente descritos por Pinero et al (1977): el A, el B,
el ¢ y el CC. Las caracteristicas mas importantes de cada sitio
se muestran en la Tabla 2.1 : el A y el B se pueden considerar de
dlta densidad y el C y el CC de baja. La distancia promedio
wntre sitios es de 365 m (rango 200-560 m). En cada sitio se uso
una tranja adicicnal de 10 m de largo en cada lado, lo que nos da
sitios de 40 x 50 m, en los gue se colecto una infrutescencia de
cada 1ndividuo reproductivo en 1987. Para el sitio B se
realizaron dous colectas adicionales, una en 1985 para el mismo
s1t1o ampliado y una en 1988 para un sitio aun mayor, de 50 x 60
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Tabla 2.1. Descripcién de los sitios de trabajo de Astrocaryus

mexicanum en la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas,

Veracruz.
SITIOS

A B c cc
Densidad total en 1975
(Pinero et al., 1977).
Infantiles (200m2)® 87 50 18 18
Juveniles 65 60 25 18
Adultos 101 88 36 49
Juveniles+Adultos 166 148 61 67
Indice de agregacion
de los reproductivos
(Pifiero y Sarukhan,
1982). 1.35 1.22 1.08 1.14
Probabilidad de
reproduccion
por individuo adulto
por ano
(Pinero y Sarukhan,
1982) . 0.38 0.46 0.40 0.40
Tasa finita de
incremento de la
poblacién, lambda
(Pifiero et al, 1984). 1.0040 1.0194 1.0399 1.0228
Varianza en lambda
(Pinero et al, 1986). 0.,00178 0.00232 0.00326 0.00205
Diversidad
{indice de Brillouin) 0.697 1.057 1.117 1.019
(Pinero et al, 1977).
Numero dr Individuos Colectados en este estudilo
1985 dentro® S 20 —— -—
1985 alrededor® ey 51 - b -
1987 dentroP 32 28 20 22
1987 alrededor® 40 53 22 23
1988 dentroP ———- 21 —— ——
1988 alrededor - 77 e —

% Los datos de juveniles son para parcelas mids pequefias, ocupando

golo 200 metros cuadrados del sitio (un tercio del mismo).
Area original de 600 m cuadrados.

€ Franja de 1400 m cuadrados rodeando al sitio original.
Franja de 2,400 m cuadrados rodeando al sitio original.
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Capitulo Tres: Variacion genética en Astrocaryum mexicanum.

La primera etapa en todo estudio de genetica de poblaciones
debe ser la de demostar gque existe variacién genética dentro de
una poblacion. A partir del trabajo de Lewontin y Hubby (1966) se
ha encontrado que la mayor parte de las poblaciones naturales
presentan niveles elevados de variacion mendeliana en caracteres
moleculares (Marshall y Allard, 1970a; Nevo, 1978; Brown, 1979;
Hedrick, 1983; Ledig, 1986). Una notable excepciodon son algunos
organismos que han sufrido recientemente "cuellos de botella" en
sus numeros poblacionales (Eguiarte y Pinero, 1990), como son los
elefantes marinos (Bonell y Selander, 1974), guepardos o chitas
(O‘Brien et al., 1983), y algunas plantas (Waller et al, 1987;
Escalante et al., manuscrito). La mayoria de las plantas
presentan niveles de variacion moderados o altos , y se han
podido detectar algunos patrones en esta variacién. Asi por
ejemplo las plantas de vida larga presentan mas variacion
genetica gue las de vida corta; las plantas con distribuciones
amplias y/o gue son abundantes localmente también son las gue
presentan niveles mas altos de variacién genetica; las plantas’
con polinizacion cruzada tienden a tener mas variacion que las
especies gue se autopolinizan; las coniferas son el grupo que
presenta, en promedio, mayores niveles de variacion (Nevo, 1978;
Brown, 1979; Hamrick, 1983; Loveless y Hamrick, 1984; Ledigq,
1986) .

Para describir la variacion genetica dentro de una poblacion
se han propuesto varios indices (Lewontin, 1974; Brown y Welir,
1983; Hedrick, 1983; Nei, 1987; Hartl y Clark, 1989). Los indices
mas usados han sido los siguientes:

a) La proporcion de loci polimorficos, P. Este indice toma
valores entre 0 y 1. S5i vale cero no existe variacion genéetica.
Entre mas alto es mayor la variacion, hasta 1llegar a 1, donde
todos los genes analizados son polimorficos, es decir todos los
genes tlenen dos o mas formas alterantivas o alelos. Este indice
presenta varios problemas. El primero es que es muy sensible al
numero y tipo de enzimas analizadas (Neve, 1978). Por ejemplo si
se usan pocas enzimas gue tiendan a ser muy polimorficas se
obtendrian estimaciones demasido altas de la variacion genetica.
El sequndo problema es que existen varios criterios posibles
para considerar a un locus polimérfico. Asi una enzima se puede
considerar polimorfica si el alelo mas comun no excede el 95% de
la poblacion, o en ocasiones se considera que es polimorfica si
el alelo mas comun no excede el 99% de la poblacion, o si
simplemente se encuentra mas de un alelo, independientemente de
la frecuencla del alelo mas comun. Este punto genera confusién
y subjetividades y dificulta la comparacién de los datos
(Hedrick, 1983; ledig, 1987). Por ultimo, otro problema es gque
no se conoce bien el comportamiento estadistico de P (Brown y
Weir, 1983). .

b) La heterociqosils promedio esperada, H, tambien conocida como
heterocigosis promedio por individuo. Este indice se obtiene a
partir de el promedio de la heterocigosis esperada en el
equilibric de Hardy-Weinberg para todos los genes estudiados ep
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La poblacion  bLruwn y Welr, 1983). Para un locus dado se puede

deltinlr come
H=1 -Epiz

donde pj es cada una de las frecuencias alelicas para ese locus.

¥ste indice tambien toma valores gque van de 0, cuando no se
reqlstra variacion en ninguno de los genes estudiados, a 1,
cuando todas los locl son polimorficos, tienen un numero infinito
de alelos (o muy yrande) y las frecuencias de estos alelos son
iguales. Por e)emplo, si solo se tienen dos alelos por locus, su
valor maximo es de 0.5 si todos los genes son polimorficos y las
trecuencias de los dos alelos son iguales (p=q=0.5). Este indice
tiene la ventaja de ser mas confiable gque la P en el sentido de
gque es mas robusto al uso de distintos numeros y tipos de enzimas
¥ que se conoce mejor su comportamiento estadistico (Brown y
Welr, 1983). Entre los problemas que presenta esta el de ser
senslble a muestras pequenas, cosa frecuente en estudios
electrotoreticos preliminares, ¥, al igual que la p es sensible
4l numero y tipo de enzimas utilizadas. Adicionalmente, una
diticultad para realizar estudios comparativos es que en algunos
trabajos solo se reportan la H para enzimas polimérficas,
smlentras ue on otros se reporta la H total para todas las
“lhiZzimas ensayadas.

) Kl promedio del numero de alelos por locus, A, y el promedio
del numero de alelos efectivos, Ap. El numero de alelos es
simplemente el promedio de alelos por locus, mientras que el
numero de alelos etectivos en un locus dado esta dado por la
tormula

1

Ap = e

{:E:Pizl

donde p; es la ftrecuencia alelica del iésimo alelo de ese locus.
tste ultimo indice toma en cuenta la abundancia de cada alelo,
los muy raros tlenen poco peso y los comunes mucho (Hedrick,
lui,;. El numero de alelos efectivos es analogo al inverso del
indice diversidad de Simpson usado en la ecclogia de (Krebs,
1978} .

Conocer ios niveles de variacion genetica de una poblacioén
es un importante paso para sugerir programas de manejo Yy
conservacion de especies (Frankel y Soulé, 1981). Esta
intormaclon nos puede ayudar a responder a varias interrogantes,
come:  ;Cuantos individuos se debe de colectar para tener una
representacicn ¢studisticamente correcta de la variacion genética
para un banco de germoplasma?, ;Cuantos individuos se debe de
mantener en una poblacion para que pueda seguir evolucionando
como lo estaba haciendo? (Brown y Clegg, 1983; Hamrick y
loveless, 1986; kyuiarte y Pinero, 1990).

En este capitulo describo los niveles de variacién genetiga
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encontrados para Astrocarvum mexicanum en la Estacién de Biolegia
Tropical Los Tuxtlas.

MATERIAL Y METODOS

El presente analisis se realizé con material colectado en la
Betacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, en
gseptiembre de 1987 en los cuatro sitios permanentes deascritos en
@l capitulo Dos. Las semillas fueron transportadas a C.U. en la
gludad de México, y fueron mantenidas en tierra y/o agrelita y
regadas cada 10 dias para mantenerlas himedas y vivas.

Para estimar la variacién gendtica se procedié de la
siguiente manera (los métodos electroforéticos se detallan en el
Apéndice I): Se molieron embriones extraidos de semillas frescas
de A. mexicanum en buffer del gel del sistema a ensayar. Se
analizaron embriones de 40 o mAs individuos en geles de almiddn
al 12.5% (peso/volumen) en tres sistemas distintos: Histidina (pH
7.0 en el gel y en el recipiente) (Piferc y Eguiarte, 1988)
Poulik ( pH 8.1 en el gel, 8.6 en el recipiente) (Pifero y
Eguiarte, 1988) y de Tris Citrato (pH 8 en el gel y en el
recipiente) (Selander et al, 1986), para cada una de las enzimas
ensayadas. Para las tinciones especificas de las enzimas se
siguieron las procedimientos sefalados en el Apéndice I. Los
geles fueron fijados en alcohol etilico al 50% durante 24 horas.

Se reportan los sistemas en los que la tincién fue mejor y
¢l numero de zonas de actividad que consideraremos loci
distintos, para las cuales se presentan sus frecuencias alélicas.
A partir de estos valores se obtienen los diversos estimadores de
la variacibn genética.

RESULTADOS

Incialmente se ensayaron 17 enzimas, pero se redujeron a 16
dado que la glutamato deshidrogenasa (GDH) presentd idéntica
actividad a la alcohol deshidrogenasa (ADH) (Tabla 3.1). De estas
16 enzimas, 5 no presentaron actividad en el tejido ensayado
(embriones). De las restantes 11 enzimas, 4 fueron monomoérficas
en todas las zonas de actividad y 7 fueron polimérficas en cuando
menos una de estas zonas (Figs. 3.1a y b)

En tres enzimas el sistema donde se obtuvo una mejor
resolucion fue el de Poulik pH 8.1/8.6 (fosfatasa acida, AcPH;
xantino deshidrogenasa, XDH, y fosfoglucomutasa, PGM), para
ninguna el de Tris-Citrato pH 8.0, en las B8 restantes (isocitrato
deshidrogenasa, IDH; shikimato deshidrogenasa, SDH; alcohol
deshidrogenasa, ADH; esterasa, EST; leucino aminopetidasa, LAP;
malato deshidrogenasa, MDH; é6-fosfogluconato deshidrogenasa, 6-
PGD, y fosfoglucoisomerasa, PGI) el mejor sistema fue el de
Histidina pH 7.0.

En total se registraron 22 posibles loci, 7 de los cualea
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fueron polimérficos usando el criterio sefialado en la
introduccién del alelo més comin de cuando méds el 95% de la
poblacién . Para la mayor parte de los loci polimérficos solo se
encontraron Hos alelos, que generalmente presentan frecuencia
similares (alrededor de 0.5), excepto para la LAP, la cual tuvo
tres alelos, siendo uno de ellos relativamente poco comin
(frecuencias alélicas de 0.50, 0.44 y 0.06).

Entonces A. mexjicanug tiene un polimérfismo al 93% (P) de
0.318, y una heterocigosis esperada (H) de 0.153. El promedio de
alelos por loci (A) es de 1.36, y considerando sélo los loci
polimérficos de 2.14. El nimero de alelos efectivos por loci
(Ap) fué de 1.27 y exclusivamente considerando los loci
polimérficos de 1.98.

DISCUSION

Un problema importante para el estudio de la gendtica de
Arboles en general, y de Arboles tropicales en particular, es el
referente a la colecta y mantenimiento de tejido adecuado para
realizar la electroforesis (Loveless y Hamrick, 1987). Ademés de
este problema, los arboles tropicales se caracterizan por
presentar compuestos secundarios que dificultan el corrimiento y
la tincién de las enzimas (Gan et al., 1981; lLoveless y Hamrick,
1987; E. Alvarez-Buylla y A. Garay com. pers.). Otro problema con
el uso de tejido de individuos adultos consiste en el posible
cambio de expresién de enzimas por condiciones ambientales, edad,
etc. que puede ser confundido con polimorfismo (Gan et al.,
1981) . El1 colectar semillas y germinarlas soluciona parte de
estos problemas (O‘Malley y Bawa 1987), aunque la germinacién
puede resultar complicada y costosa. Nosotros resolvimos estos
problemas usando los embriones. En estos no existen problemas
debidos al cambio de la expresién de las enzimas, ya que todos
los individuos analizados se encuentran en la misma etapa, no
presentan compuestos secundarios, por lo que no se necesitan
soluciones de extraccién y su tincién es directa y su colecta y
transporte son muy sencillos. Esto se pudo hacer debido al gran
tamafio de las semillas y los embriones de A. mexicanum. Para
muchos arboles tropicales con semillas y embriones grandes éste
parece ser el método ideal. Una posible desventaja de usar el
embrién es gque muchas enzimas se encuentran en cantidades muy
pequenias o posiblemente no estén aun presentes. Ello explicaria
el que en este estudio presentaron actividad un numero
relativamente bajo de enzimas, solo el 65% del total ensayado.

Los estimadores de variacién genética (H y P) para varias
especies y grupos de plantas se muestran en las Tablas 3.2 y 3.3.
Al comparar los datos encontrados en A. pexicanum con los
reportados en otras plantas, notamos que los valores para A,

son similares a los detectados en otras especies de
plantas. La proporcién de loci polimérficos P en A. mexicanmum no
es muy elevada, pero resulta alta si se le compara los promedios
de las especies de irboles y arbustos tropicales (Tabla 3.3). Sin
embargo en A.mexicanum la H es alta debido a que las enzimas
polimérficas presentan frecuencias muy similares en sus dos
alelos mi&s comunes, y es mayor que la media y la mediana de los
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arboles y arbustos tropicales y de las hierbas en general (Tabla
3.3). Como se puede esperar, las dos medidas de variacioén
genética estan relacionadas (r drboles y arbustos tropicales =
0.48, r coniferas = 0.81, r hierbas = 0.89). AnAlisis no-
paramétricos muestran que las coniferas presentan un polimorfismo
P significativamente mayor que los Arboles, arbustos tropicales

y gue las hierbas (Mann-Whitney Coniferas yg, Arboles y arbustos
tropicales, T = 262.5, P < 0.001; Mann-Whitney Coniferas yg,
Hierbas , T= 2565.5, P = 0.0033), mientras que los tres grupos
presentan niveles semejantes de variacién genética en términos de
la heterocigosis esperada H (Kruskal-Wallis T=2.77, N.S.).

Todo esto nos indica gque la mayor parte de los arboles
tropicales, incluyendo A. pexicanum, presentan niveles elevados
de variacidon genética y similares a los que se han.encontradoc en
otras plantas, aungue aparantemente menores que los que exhiban
las coniferas.

Desde el punto de vista genético y evolutivo los altos
niveles de variacion genética que presentan muchas plantas, y
incluyendo a la mayoria de los arboles tropicales, representan un
posible problema para su conservacion. Para preservar la
variacion genetica de una especie, entre mayor
polimorfismo/heterocigosis se encuentren en una poblacidén, se van
a necesitar conservar o colectar mayores numeros de individuos,
especialmente si se guiere tener representados a los alelos poco
comunes (Frankel y Soulé, 1981; Brown y Clegg, 1983).

Estos datos de variacién genética sugieren indirectamente
que la poblacion de A. mexicanum en Los Tuxtlas es lo bastante
grande para albargar gran cantidad de variacién genética, o lo
que es lo mismo, que la deriva génica ha sido poco impgrtanta, ya
que esta fuerza evolutiva hace que se plerda variacién en las
poblaciones. En los capitules siguientes exploraremos ésta idea.
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Tabla 3.1.- Variacién genética detectada en A. mexicanum. en Los

Tuxtlas, Veracruz, en 1987.

Enzima clave N.ind.® N."Loci"P Frec.® sistema
alelica

Sin Actividad:

Aconitasa ACO

Peroxidasa anddica APX

Peroxidasa catodica CPX

Glucosa-6-fosfato

deshidrogenasa G6PD

Rubisco Rubisco

Monomorficas:

Fosfatasa acida AcPH 40 1 1 P
2 1

Isocitrato

deshidrogenasa IDH 40 1 1 H

Shikimato

deshidrogenasa SDH 40 1 1 H

Xantino

deshidrogenasa XDH 40 1 1 P
2 1

Polimorficas:

Alcohol deshidroqenaaad ADH 963 1 .529,.471 H

Esterasa EST 674 1 1 H
2 1
3 .437,.563

' 4 1

Leucino aminopetidasa LAP 9613 i 1 H
2 .500,.441,.059

Malato deshidrogenasa MDH 963 1 .678,.322 H
2 1
3 1

6-fosfogluconato

deshidrogeneasa 6=-PGD 963 1 .543,.457 H

Fosfoglucoisomerasa PGI 963 1 .586,.414 H
2 1
3 1

Fosfoglucomutasa PGM 40 1 1 P
2 .500, .500

Total de loci: 22

Loci Polimorficos: 7

Proporcion de loci polimérficos al 95%: 0.318
Heterocigosis total (H): 0.153

Hetereocigosis loci polimorficos (Hp): 0.4B1
Alelos por loci (A): 1.364

Alelos por loci polimorfico (Ap): 2.143
Alelos efectivos por loci: 1.268

i0
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cont., tabla 3.1

Alelos efectivos por loci polimérfico: 1.984

N. ind.: es el total con el que se obtuvieron los estimadores.

N."Loci": es el total de zonas de tincion.
© Frec.alélica: son las frecuencias alélicas. Si son de 1 es gue
el locus es monomérficos, si existen varios numeros son las
frecuencias para cada alelo, comenzando con el mas lento y
Eerninado con el mas rapido.

La enzima Glutamato deshidrogenasa (GDH) presentd bandas
idénticas a la Alcohol deshidrogenasa (ADH).
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Tabla 3.2. kstimadores de la variacioén genética de loci
electroforeticos para varias especies de plantas.

# enzimas

expresadas

floci

P A Ap Ha

éétgocgiynm

mexjicanum 11

faxlucens 11

9 eapeiiea de
Acacia

9 especiestde

Eucalyptus

5 especies de
Lisianthius9

2 especﬁes de
Popolus

13 especies

de arbustos o arboles
bajos(larro Colorado)
(Errores estandar)

16 cspecles de
arboles del dose
(Baurro Colorado)

16.1

(.71)

15.8

22

23

0.37

26.3
(2.10)

25.3
(1.15)

- o

0.32 1.51 2.59 0.13
(.04) (.10) (.14) (.02)

0.24 1.38 2.55 0.09
(-30) (. 06} (-11) (.01)

8 p- proporcion de loci polimérficos.
A- numero de alelos promedio por loci.

Ap= numero de alelos promedio por loci polimorfico.

H= heterccigosis esperada promedio.

LfQIEHleS
El presente trabajo.

Gan et al., 1581,
Moran et al. 1989%a.

o e n.n

Hamrick y Loveless,

véreg et al., no publicado.
Buckley et dl., 1988.

Sytsma y Schaal, 1985.

1986.
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Tabla 3.3: Estimadores de variacion genética en tres grupos de
plantas.

P Porporcién de H Heterocigosis

loci polimoérficos esperada promedio
Grupo X Mediana E.E. N X Mediana E.E. N%
Arboles y
arbustos b
tropicales 0.25 0.25 0.03 139 013 0.2 0.01 38
coniferas® 0.52 0.52 0.04 137 0.17 0.15 0.02 138
Hierbasd 0.35 0.26 0.03 75 0.14 0.14 0.01 66

& E.E.: error estandar
N: numero de especies.
Referencias:

P. Gan et al., 1981; Sytsma y Schaal, 1985; Hamrick y Loveless,
1986; Buckley et al., 1988; Moran et al. 1989a; Pérez et al., no
publicado y el presente trabajo.

€: Ledig, 1986.

4. jamrick et al., 1979.
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Capitulo Cuatro: Patrones de herencia de cinco engsimas
polimérficas en Astrocaryum mexicanum.

Una caracteristica util de las técnicas del estudio de la
variacion por métodos electroforéticos es que en la generalidad
de los casos la herencia de estas enzimas es simple, del tipo
mendeliano (Richardson et al., 1986). En la gran mayoria de los
estudios de genética de poblaciones, solamente se supone gqua la
segregacién es mendeliana o se analiza la segregacion en la
progenie de algunas madres (Richardson et al., 1986). Sin
embargo, siempre es mejor intentar hacer cruzas controladas entre
progenitores conocidos para estar seguros de la herencia de los
patrones enzimaticos, dado que es conocido que en alqunos genes
las proporciones de segregacidén se pueden distorsionar, ya sea
por interaccién con otros loci o con el ambiente (Grant, 1975;
Gottlieb, 1981; Patty et al., 1988; Ellstrand y Devlin, 1989).
Por ejemplo, en Raphanus sativug se encontré usandoe 12 loci
electroforeéticos que si se mantenia a lose progenitores en
condiciones optimas de temperatura y luz, el 94.1% de las cruzas,
se comportaban mendelianamente, pero en condiciones suboptimas
solo el 82% de las cruzas se comportd mendelianamente (Ellstrand
y Dewlin, 1989).

En este capitulc se reportan los patrones de herencia en 5
enzimas polimorficas (MDH, 6-PDG, PGI, ADH y LAP) en Astrocaryum
mexicanum en Los Tuxtlas, Veracruz.

MATERIAL Y METODOS

Para estudiar los patrones de segregacién de las enzimas se
necesitan realizar cruzas controladas de progenitores conocidos.
El metodo empleado para efectuar las polinizaciones controladas
es una modificacion al descrito por Burquez et al. (1987) para
estudiar la autocompatibilidad de esta planta. El 26 de marzo de
1988 se embolsaron 90 inflorescencias de A. mexicanum maduras y
aparentemente a punto de abrir. Se tuvo especial cuidado en
cerrar las bolsas (Pollen-tector No. 1140-0T) con alambre y
masking-tape, mas una bolsa de tul fino. Ambas bolsas habian sido
previamente impregnadas con insecticida "Casa y Jardin" Black
Flag para minimizar las posibilidades de contaminacion por polen
que pudieran portar insectos que lograran penetrar las dos
bolsas. Los dos siquientes dias se revisaron las inflorescencias.
El 29 de marzo abrieron cuatro inflorescencias, gue fueron usadas
como padres (donadoras de polen). El 28 de marzo abrieron 11
inflorescencias, cada una fue usada como madre y polinizada con
el polen de un solo padre que abrid el dia anterior. Los padres
fueron los individuos #70 para 7 cruzas, el §87 para dos y los
individuos #1 y #88 fueron cruzados con una sola madre. Después
de ser polinizadas las inflorescencias se volvieron a fumigar y a
embolsar y se etiquetaron cuidadosamente.

Posteriormente, el 30 de septiembre de 1988 se colectaron
las semillas maduras producidas por cada inflorescencias, se
colocaron en bolsas de plastico y se llevaron a la Ciudad de
México, donde se conservaron las semillas en agrolita y se
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regaron cada 10 dias para mantenerlas vivas y humedas. Se
realizaron electerforesis en geles de almidon al 12.5 % en
Buffer de Histidina (Pinero y Eguiarte, 1988; Apéndice I) con el
embrion de todas las semillas producidas, usando los métodos
descritos en el Capitulo Tres y en el Apéndice I. Se estudiaron
las siguientes enzimas, que previamente sabiamos que eran
polimorficas (ver Capitulo 3): Malato deshidrogenasa (MDH), 6-
fosfocluconato deshidrogenasa (6-PGD), Fosfoglucoisomerasa (PGI),
Alcohol deshidrogenasa (ADH) y Leucino aminopeptidasa (LAP),
siguiendo los protocolos de detallados en el Apéndice I. Se
danalizaron un total de 208 semillas provenientes de 11 madres y 4
padres.

RESULTADOS

Para el analisis de las cruzas en primer lugar se dedujo el
genotipo de cada madre y de los cuatro padres usados para
realizar las polinizaciones por inspeccion de los genotipos de
su progenie (Ellstrand, 1984), esto se facilito gracias a que un
solo individuo, el §70, se uso en 8 de las 11 cruzas (1 como '
madre y 7 como padre). Los resultados de las cruzas para cada
enzima se muestran en la Tabla 4.1. Dados los pocos individuos
gue se producen en una cruza, entre 6 y 31, en las tablas se
reportan la Chi-cuadrada con la correccion de Yates por
continuidad para tamanos de muestra pequenos y la prueba de G,
tambien con correccion por continuidad para tamanos de muestra
peguenos (Sokal y kohlf, 1969), juntando toda la progenie de un
tipo de cruza. En estas pruebas estadisticas, la hipoétesis nula
es que la seyregacion es mendeliana. En el caso en que se
produzcan dos genotipos posibles tenemos un grado de libertad y
con un nivel de significancia de 0.05 la Chi-cuadrada o la G
deben ser mayores de 3.84, mientras que si son tres lo genotipos
tenemos dos grados de libertad y la Chi-cuadrada o la G debe ser
mayores de 5.%% (Sockal y Rohlf, 1969; Steel y Torrie, 1980).

Para la MDH 1 (el numero se refiere a que es el locus gue
miyra mencs de los tres que para la MDH presenta A. mexicanum,
ver Capitulo 3, fiqura 3.1b) vemos que tanto la cruza 11 x 12
como la cruza 12 X 12 produjeron un ligero exceso de homocigos
del tipo 11, aungue las proporciones no son estadisticamente
distintas de las mendelianas, mientras que la cruza 11 x 22 solo
produjo heterocigos, como era de esperarse.

La enzima &-PGD 1 también se comporto de manera mendeliana,
aungue Lla cruga 12 x 12 produjo un ligero exceso de individuos
homocigos 11.

[La unica desviacidn notable a las proporciones mendelianas
fue para la PGI 1 en el caso de la cruza 12 x 12, donde se
encontro un exceso de heterocigos (Chi-cuadrada = 7.47, G= 8.88),
con un nivel de significancia de 0.05 (aunque no significativa a
0.01). Tambien en la cruza 11 x 12 se encontrd exceso de
heterociges, pero e€ste no fue estadisticamente significativo.
Para ésta enzima taltaron de hacerse las cruzas 11 x 11, 22 x 22,
11 x 22 y 12 = 22.
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En el caso de la ADH 1 las proporciones fueron muy cercanas
a las mendelianas, con un pequeno exceso de homocigos 11
producidos en la cruza 12 x 12 y un ligero exceso de heterocigos
productos de la cruza 11 x 12.

Para la LAP los tamanos de muestra para cada cruza fueron
menores, ya gue al tener tres alelos existen 21 posibles tipos de
cruza, de las que solo se realizaron cuatro (Tabla 4.1). Tanto la
cruza 11 x 12 como la 12 x 12 produjeron un ligero exceso de
heterocigos, las otra cruzas presentaron proporciones muy
cercanas a las mendelianas. En el caso 12 x 231 se tuvieron que
juntar categorias para realizar las pruebas de estadisticas,
debido a se tenian muy pocos individuos, de acuerdo con lo
recomendado por Stansfield (1970).

DISCUSION

La biologia floral de Astrocarvyum mexicanum dificulta la
realizacion de polinizaciones controladas. La palma florece

durante mdas de un mes cada ano, sin embargo no lo hacen todos los
anos todas las palmas (Pinero y Sarukhan, 1982), y cada planta
solo presenta sus inflorescencias activas unos cuantos dias
(Burquez et al., 1987). Predecir exactamente cuando va a abrir
una inflorescencia dada es muy dificil. La manipulaciodn de
inflorescencias es complicada dada su altura promedic (mAs de 2
m) y sus espinas caracteristicas. Las semillas gue produce una
inflorescencia son relativamente pocas, entre 6 y 31, por lo gue
los resultados de la cruza entre dos individuos no pueden ser
analizados estadisticamente por separado , dado que las muestras
son muy pedquenas (Stansfield, 1970); por estas razones condujeron
a juntar a todos los individuos producto de un tipo de cruza para
el andlisis, practica comin en este tipo de estudios (Arulsekar
et al., 1986; Lee y Ellstrand, 1987).

La enzima malato deshidrogenasa (MDH, E.C. 1.1,1.37)
interviene en varios procesos, como el ciclo del acido citrico.
Muchas veces se presenta en tres loci distintos en plantas: uno
en mitocondrias, otro en microcuerpos y otro en el citoplasma
(Gottlieb, 1981). Los patrones de segregacion pueden presentar
gran cantidad de bandas, dado que en algunos casos es
"multimerica" (formada por varias cadenas de polipeptidos)
(Arulsekar et al, 1986). Sin embargo en la mayoria de los casos
es dimérica (formada por dos cadenas de polipéptidos) y se

comporta de manera mendeliana (Jarret y Litz, 1986). En A,
mexicanum encontramos tres zonas de actividad (ver Capitulo 3),

aungue solo una es polimorfica. La isozima polimorfica se
comporta mendelianamente, aunque las cruzas exhiben un ligero
exceso de homécigos.

La enzima 6-fosfogluconato deshidrogenenasa (6-PGD,
E.C.1.1.1.44) forma parte de la via metabolica glicolitica, es
dimérica y generalmente se presenta en dos loci en plantas, uno
en el cloroplasto y otro citoplasmico (Gottlieb, 1981). En
nuestro caso solo encontramos una, posiblemente la del
citoplasma, ya gue los cloroplastos se encuentran en bajas
cantidades en los embriones. Esta resulta polimérfica y
claramente se hereda de manera mendeliana.
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Tambien la enzima fosfoglucoisomerasa (PGI, E.C. 5.3.1.9)
forma parte de la via glicolitica. En la mayoria de las plantar
se presentan dos isozimas, las més rdpida es la del cloroplas¥:
(Gottlieb, 1981). Es dimérica, como se observa claramente en el
caso de A. pexicanum (Fig. 4.1) donde, en los heterdcigos, se
presentan las tres bandas caracteristicas de los dimeros. En esta
enzima en una de las cruzas se encuentro un exceso de
heterocigos. Esta aparente distorsién de las proporciones
mendelianas podria deberse al azar o a ligamiento con otros genes
que pueden sesgar la segregacién (Torres et al, 1985), ya sea
porque sean deletéreos, estén asociados a mecanismos de
incompatibilidad o a otras causas (Ennos, 1986). Por ejemplo, Lee
y Ellstrand (1987) encontraron un exceso de heterécigos para la
PGI en dos tipos de cruzas y en otros dos no, al estudiar la
variacion genetica en cultivares de la chirimoya (Annona
cherimola). Tambieén en Pinus taeda se reportan distorsiones en
la segregacién de esta enzima en algunos tipos de cruzas (Adams y
Joly, 1980).

La enzima alcohol deshidrogenasa (ADH, E.C. 1.1.1.1)
cataliza la oxidacion o reduccién de varios substratos
diferentes, como pueden ser alcoholes normales y alifdticos. Es
una enzima dimerica, y se han detectado hasta tres loci distintos
en plantas, y de los cuales cuando menos uno es citoplasmico
(Gottlieb, 1981). Generalmente se expresa mejor en semillas,
plantas jovenes y raices saturadas de agua (Gottlieb, 1981). En
varias especies, como en el maiz y aparentemente en A. mexicanum
se producen dos pares de bandas completamente correlacionadas
(Roose y Gottlieb, 1980), por lo que se pueden considerar como un
solo locus. Se ha sugerido que este comportamiento se deben a gue
un juego de bandas es producido por monomeros y el otro por los
dimeros (Schwartz y Endo, 1966). En las cruzas su segregacion fue
muy cercana a la mendeliana.

La enzima leucino aminopeptidasa (LAP, E.C. 3.4.11.1) es una
exopeptidasa que hidroliza enlaces peptidicos adyacentes a alfa
aminoacides, por lo que hidroliza una gran variedad de
substratos. En el maiz se han reportade cuatro loci distintos,
aungue en la mayoria de las plantas como es el caso de A,
mexjicanum, solo presentan dos (Gottlieb, 1981). En el caso de A,
mexicanum la isozima polimorfica fue la mas rapida, y presento
tres alelos. La presencia de 3 alelos complica el analisis de las
cruzas; per un lado disminuye el numero de individuos obtenidos
para un tipo de cruza, por lo que para el analisis estadistico en
un caso se tuvieron que juntar categorias de hijos; por otro lado
no se obtuvieron varias de las posibles cruzas; las que se
lograron son las mas probables dadas las frecuencias alélicas de
la poblacion (Capitulo 3 y 5). De cualguier forma tuvimos suerte
de tener una madre con el alelo 3, el cual se encuentra en
frecuencias muy bajas en la poblacidén (0.059). Asi, los
resultados sugleren un comportamiento mendeliano para los tres
alelos de la enzima LAP.

Las cruzas muestran que en general la herencia de las
enzimas gue utilizamos en este estudio se comportan de manera .
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ndel .ane ; por .o tdanto son utiles para ser usados como
me! adores para estudiar la estructura genetica y las tasas de
poliniéaclion cruzada de Astrocaryum mexicanum (Ritland, 1983;
Ellstrand y Devlin, 1989). De los 14 distintos tipos de cru:zas,
sulo uno resulto diferente de las proporciones mendelianas
esperadas. Esto podria obtenerse aun cuando todos los loci se
comportaran realmente de manera mendeliana por error del Tipo I,
dudo el numero de comparaciones que se realizaron (Sokal y Rohlf,
1969; Ellstrand y Devlin, 1989). El problema es que para poder
estar seguros de gue se tienen desviaciones de las proporciones
mendelianas y de su magnitud se requiere de tamanos de muestra
enormes, de clentos o mas i1ndividuos por cruza (Mulcahy y Kaplan,

1L979) .
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Tabla 4.1. Patrones de segregacion en enzimas polimérficas de

Astrocaryun nexicanum en Los Tuxtlas, Ver.

MDH 1
Padre Madre Hijos

1 12 22%
1(12) x 70(12) B 8 B
70(12) x a42(11) 11 9 1]
70(12) x 65(11) 9 6 0
7T0(12) x 72(11) 8 4 0
70(12) x 74(11) 6 5 0
70(12) x 76(12) 7 9 4
70(12) x BL(11) B 3 0
70(12) =% 82(11) 4 4 0
87(12) x B3(11) 8 7 0
B7(12) x 84(12) 2 4 1
88(11) x B6(22) 0 6 0
Total
12 x 12 17 21 13 Xi=1.74
(esperados) (12.78) (25.5) (12.75) G=0.68
Il & 32 54 38 0 Xi=2.45
{esperados) (46) (46) G=2.46
11 x 22 a 6 1]
6-PGD 1
Padre Madre Hijos

11 12 Joh

1(12) x 70(12) 7 5 4
70(12) x 42(14) 5 4 3
70(12) x 65(1x) 1 7 2
70(12) % 72(1L) 4 5 0
JO(12) x 14(12; 0 9 2
T0(12) x 76(12) 5 6 4
70(12) x BL112) 4 2 3
70{12) x B2(12) 3 2 2
47(L2) x 83122} o 7 4
87(12) »x B4(12) 2 5 0
88(12) x B6(12) 2 4 1
Total
12 % 12 29 44 21 Xi=1.29
(esperados) (23.5) (47) (23.5) G=2.306
11 x 12 4 5 0 Xi=0
(esperados) (4.5) (4.5) G=0
22 X 12 0 7 4 Xi=0.136
(esperados) {5.5) (5.5) G=0.37

cont.pag.slig.
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cont. Tabla 4.1

PGI 1
Padre Madres Hijos

11 12 22%
1(11) x 70(12) 5 23 0
70(12) x 42(12) 7 17 1
70(12) x 65(12) 4 10 2
70(12) x 72(11) 13 7 0
70(12) x 74(12) 3 4 7
70(12) x 76(12) 2 18 2
70(12) x 81(12) 4 9 1
70(12) x 82(11) 6 4 0
87(12) x 83(12) 2 12 4
87(12) x B4(12) 6 6 2
88(11) x 86(12) 3 7 0
Total
12 x 12 28 76 19 Xi=7.47
(esperados) (30.75) (61.5) (30.75) G=8.88
11 x 12 27 41 0 Xi=2.49
{esperados) (34) (34) G=2.50
ADH 1
Padre Madre Hijos

11 12 228
1(12) x 70(12) 9 14 8
TO(12) x 42(11) 10 14 0
T0(12) x 65(12) 4 6 4
70(12) x 72(12) 6 6 6
70(12) x 74(12) 4 5 2
70(12) x 76(12) 6 10 6
70(12) x 81(12) 5 8 2
70(12) x 82(12) 3 3 3
87(12) x 83(12) 2 12 5
87(12) x 84{12) 3 8 2
88(12) x 86(12) 1 4 1
Total
12 x 12 43 76 39 Xi=0.31
(esperados) (39.5) (79) (39.5) G=0.31
12 x 11 10 14 0 Xi=0.38
(esperados) (12) (12) G=0.38

cont.pag.sig.

43



cont.Tabla 4.1

LAP 2
Padre Madre Hijos

11 12 22 13 23 338
1(11) x 70(12) 10 13
70(12) x 42(22) 10 12
70(12) x 65(12) 2 11 2
70(12) x 72(11) 12 7
70(12) x 74(12) 4 8 1
70(12) x 76(11) k! 17
70(12) x B1(1l1) 7 8
70(12) x B2(1l1) lv] 7
87(12) x 83(23) 6 1 9 3
87(12) x 84(11) g 4
88(11) x 86(12) 4 6
Total
12 » 12 6 19 3 Xi=3.21
(esperados) {(7) (14) (7) G=4.50
12 % 11 45 62 Xi=2.39
(esperados) (53.5) (53.5) G=2.40
12 x 22 10 12 Xi=0.05
(esperados) (11) (11) G=0.05
12 x 23 6 1 9 3P Xi=0.84
(esperados) (9.5) (9.5) G=0.85

8. 11 homocigos "lentos"; 22 homocigos "intermedios™; 33
gomocigos "rapidos"; 12, 13, 23 heterécigos.

Se juntaron las dos categorias que tenian menos individuos.
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Capitulo Cinco: La estructura genédtica de Astrocaryus Rexicanum

en Los Tuxtlas, Veracrus.

La descripcion de la variacién genética dentro y entre
poblaciones es una parte central de la genética de poblaciones
(Hedrick, 1983); esta descripcién conaiste en analizar las
proporciones correspondientes a los distintos genotipos y su.
distribucion en el espacio y tiempo y nos vamos a referir a ella
como a la estructura genética de una poblacién (Loveless ¥y
Hamrick, 1984).

Los genotipos que encontramos dentro de una poblacién pueden
estar formados por uniones aleatorias de los gametos, O sea estar
en las proporciones esperadas por la ley del equilibrio de Hardy-
Weinberg, o podemos tener mas o menos heterdcigos de los
esperados al azar; estos patrones se pueden estudiar de manera
local o global. Para ayudar a este andlisis, Sewall Wright (1921)
propusoc el indice de fijacion, F, y su extensién para considerar
la distribucion geografica de las poblaciones, los llamados "
estadisticos P de Wright (Wright 1951, 1965; Hedrick, 1983). El
indice F se define como

F = 1- (proporcion de heterdciqgos observados/proporcién de
heterocigos esperados, 2pq en el caso de que s86lo existan
dos alelos).

Este indice P tiene un valor de 0 si la poblacidén se
encuentra en equilibrio de Hardy-Weinberg, dado que la
heterocigosis observada es igual a la heterocigosis esperada, y
puede tomar valores entre -1 a +1, llegando a -1 si existen
exclusivamente individuos heterdcigos en la poblacién y a +1, si
solo se presentan organismos homécigos (ver Apéndice II para una
discusion sobre su comportamiento en el tiempo).

El indice de fijacion P a su vez se puede partir a varios
niveles geograficos (Wright, 1951, 1965), lo que genera los
estadisticos P, dentro de los cuales los mds usados son (aungue
se pueden proponer los niveles que sean necesarios, Wright, 1969:
Ennos, 1985%):

a) F;. (F individuo-supoblacion) que es la desviacidén a nivel
locai. Toma valores de -1 a +1. Se expresa como:

Fig = (Hg = Hg) / Hg

donde H_ es la proporcion de heterdcigos observada promedio
dentro de una subpoblacién y H. es la proporcion de heterdcigos
esperada promedic a nivel supcglacién (Nei, 1977). Una férmula
alternativa para el caso de un locus con dos alelos (Hedrick,
1923) es la siguiente:
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G =3, w; Qj, y Qj es la frecuencia del genotipo aa en la iésima
subpoblacion y w; es un factor de peso asociado a cada
subpoblacion (generalmente se les da igual pesc a cada poblaciép,
y entonces w; = 1/k, donde k es el numero total de

subpobaciones) o sea es la frecuencia pesada del genotipo aa en
toda la poblacién, g? =3 w; q4?, donde g es la frecuencia del
alelo a en la iésima subpoglaciOn Yy q es la frecuencia del alelo
a para toda la poblacién !

Si es positivo, este indice habla de la diferenciacién entre
subpoblaciones debida a la endogamia local, mientras que si es
negativo sugiere algun tipo de seleccién que favorece a los
individuos heterécigos (ver Apéndice II).

b) TFg (F subpoblacién~total) es la diferenciacidén entre
poblaciones. Es importante sefalar que es equivalente (e idéntica
para todos los fines practicos) al indice Gst (Linhart et al.,
1981; Nei, 1987) propuesto inicalmente por Nel (1972), y que ha
sido muy usada por algunos investigadores, como Hamrick (1983).
El indice Fy toma valores entre 0 y 1 y se puede obtener de la
siquiente formula:

Fgt = (Hg - Hg)/He

donde H, es la proporcién de heterdécigos esperada promedio a

nivel subpoblacion y Hy es la proporcién de heterdcigoa esperada
promedio a nivel global (Nei, 1977).

Alternativamente se puede obtener la Fg,, en el caso de un
locus dos alelos (Hedrick, 1983) como:

q (1-9)
donde g es la frecuencia del alelo a en la poblacién total y

q2=:ELwiqiz donde w; es un factor de peso asociado a cada
subpoblacién y q; es la frecuencia alélica de la iésima
subpoblacién. )

Su valor es de 0 si todas las subpoblaciones son idénticas
entre ellas en términos de varia¢idén genética; mientras que vale
1 si son completamente diferentes entre si, o sea que no
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comparten ningun alelo. Otra manera de interpretarlo es en -
términos del porcentaje de la variacién genética que se encuentra
dentro y entre poblaciones: si es de 0 quiere decir que el total
de la variacién se encuentra en cualquier subpoblacién (100%
dentro, 0% entre), mientras que si es de 1 quiere decir que para
tener variacién se requiere tener a todas las distintas
subpoblaciones, ya que cada una esta fija para un aleloc dado (0%
de la variacién se encuentra dentro de las subpoblaciones, 100%
entre) (Buckley et al., 1988). Esta diferenciacién estd generada
por deriva génica o por seleccién natural (Lewontin y Krakauker,
1973; Wright, 1978). Generalmente si la gy 8 similar en los
distintos locli se considera que se debe a }a deriva genica, y
entre mis alto el valor de la ¥,,, quiere decir gue ha habido
mayor deriva génica y menor rlugo génico, y por lo tanto mayor
diferenciacién y divergencia entre las distintas poblaciones
(Wright, 1978; Slatkin, 1985b, 1989).

€) Py¢ (¥ individuo-total) mide la diferenciacién total debida
tanto por endogamia como por deriva génica. Se puede obtener de
la férmula (Nei, 1977):

Fie = (Hy-Ho)/He

0 en el caso de un locus con dos alelos con la férmula (Hedrick,
1983): '

_ 2

Q-q
Fig=

3 (1-g)

donde Q = = w Qqy, Y Q4 es la frecuencia del genotipo aa en la
iésima subpoélaclén Y w* es un factor de peso asoclado a cada
r

subpoblacion, y g es la frecuencia del alelo a en la poblacién
total.

F;¢ puede tomar valores entre -1 y +1.
Los 3 estadisticos P se relacionan de la sigquiente manera:
Fie= Fig +(1-Fig)Fge

donde se nota que Fi, es el resultado de las suma de F;_  mis P,
ponderada por Fj (&right, 1951).

Los estadisticos P funcionan por un lado como descriptores
de la distribucién de la variacién genética y por otro lado
sugieren cudles serian las fuerzas evolutivas que han estado
operando en una poblacién dada. Por ejemplo, si P;_ es positiva
sefiala que existe en la poblacién un exceso de in&!vidunl
homécigos en relacién a los esperados si se cumplieran los
supuestos de Hardy-Weinberg, y gUe posiblemente la endogamia ha
sido importante. Si la Py, es negativa indica qus smistes memcs
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homécigos de los esperados, y sugiere que ha existido seleccién
en favor los heterécigos (Linhart et al., 1981; Apéndice II). Si
¥,; e8 pequefia seflala poca diferenciacién génetica entre
puglaciones, que la mayor parte del total de la variacion
genética se puede encontrar dentro de una sola subpoblacién y que
se puede esperar que haya habido mucho flujo génico. Si Fgy es
grande para. todos los loci indica que existe mucha
diferanciacién genética entre subpoblaciones, gque la mayor parte
de la variacién genética se encuentra entre las subpoblaciones y
que posiblemente esto haya sido generado por mucha deriva génica,
mientras que si la F . es elevada para solo alguncs loci, sedala
diferenciacién genét!ca en estos, posiblemente generada por ¢
adaptacion a condiciones locales por selecciéh natural (Slatkin,
1985b) .

Ademés de los estadisticos F de Wright, existen otros
posibles descriptores de la estructura genética, cqmo es el
indice G,y de Nei (1972) que como ya mencionamos es equivalente a
la Fgy, O como es la Identidad genética I de Nei (1972):

I = Jyy/ (Iydy) *1/2

donde J,., es la probabilidad de escoger un par de alelos
idéntich, uno de la poblacién X y otro de la Y (J -Zpi.x

P Yo ¥ Iy ydJ son las probabllldadeg de escoéxr up par
iaiftico ati¥ro af cada poblacién (I .=%p « Y Ip=E P ), A
partir de la identidad I se puede obfener }i distincia qégética
D de Nei (1972):

D = -1In(I).

Estas identidades y distancias se obtienen para pares de :
poblaciones. La identidad I toma valores que van de cero, si
ambas no comparten alelos, a 1 si las dos poblaciones tienen
frecuencias alélicas idénticas. La distancia D tiene un valor de
0 si las poblacicnes tiene frecuencias alélicas idénticas, y de
infinito si no comparten ningun alelo (Hedrick, 1983)

En este capitulo se analizaron las frecuencias alélicas y
genotipicas de las cinco enzimas polimérficas que en el capitulo
anterior demostramos se comportaban de manera mendeliana. A
partir de esta informaciéon se estimaron los indices de fijacion
(F) tanto para semillas como para los adultos para 4 sitios en
1987 y para uno de estos sitios en 1985 y 1988. Para los 4 sitios
con los datos de 1987 también se obtuvieron los valores de los
estadisticos F de Wright, y las distancias e identidades de Nei
entre sitios.

MATERIAL Y METODOS

Las colectas se realizaron en la Estacién de Biologia Los
Tuxtlas, Veracruz, en los sitios descritos en el Capituleo 2, mis
una franja de 10 m de ancho a cada lado (o sea en parcelas de 40
x 50 m), excepto para 1988, dondg se usd una franja de 15 m (o
sea una parcela de 50 x 60 m). En cada ocasién y sitio se
colectaron cuando menos 10 semillas de una sola infrutescencia de
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cada uno de los individuos que se reprodujeron ese afio; en .
algunos casos sélo se presentaba una infrutescencia con mencs
semillas, por lo que no siempre se tuvieron las 10 semillas. En
1985 se coledté el 12 de septiembre, y sélo del sitio B. En
1987 se colectd entre el 15 y el 18 de septiembre de los sitios
A, B, C y CC. En 1988 se colecté el 30 de septiembre y otra vez
sé6lo en el sitio B.

Las semillas fueron transportadas a la Ciudad de México, vy
fueron mantenidas en tierra y/o agrolita, y regadas cada 10 dias
con el fin de mantenerlas humedas y vivas.

Se realizaron electroforesis para 5 enzimas polimérficas
(MDH, 6-PGD, PGI, ADH y LAP), excepto en el afio 1985 en el que
solamente se analizaron dos enzimas (LAP y 6-PGD), con los
métodos descritos en los dos Capitulos anteriores y en el
Apéndice I. Los genotipos maternos fueron estimados a partir de
los genotipos de los hijos usando el algoritmo de Ritland y Jain
(1981) con un programa suministrado por el Dr.K. Ritland.

A partir de las férmulas propusstas por Neli (1987) con un
programa de computadora elaborado por A. Escalante y G. Coello se
obtuvieron, tanto para los progenitores como para las semillas,
los estimadores sin sesgo de las frecuencias alélicas, de los
indices de fijacién, de los esatadisticos F, de las distancias
genéticas de Nei D y de las identidades genéticas de Nei I, los
iltimos tres estimadores sélo se obtuvieron para 1987, los denmds
para todos los afics. Las varianzas en las frecuencias alélicas
fueron obtenidas con la férmula de Brown y Weir (1983):

var (p) = ((1+(k-1) (1+s) %)/4) (py (1-py)/n(2-8))

donde s es 1a tasa de autopolinieacién (0 en nuestro caso, ver
Capitulo Seis), k es el numeroc de semillas utilizadas por madre,
n es el numero de madres y p; es la frecuencia alélica del iésimo
alelo. Los intervalos de con*ianza al 95% fueron aproximados a la
normal con la féormula: Error estandar x 1.96 (Richardson et al,
1986) .

Para comparar las frecuencias alélicas entre sitios se
utilizé la prueba de Chi-cuadrada para la heterogenidad de
varianzas (Workman y leuandar, 1970) . Para evaluar la
probabilidad de que ! r i¢ fueran distintas de 0 usamos
una Chi-cuadrada = F *E 1). para k(k-1)/2 grados de
libertad, donde N es el tanaﬂo de la muestra y k es el nimero de
alelos (Li y Horvitz, 1953). Por otra parte la significancia de
P,y esta dada por Chi-cuadrada= 2N Pg e (k-1) con (k-1) (s-1)
grados de libertad, donde N es el ta-a o de la muestra, k el
nimero de alelos y s el nimero de subpoblaciones (Workman y
Niswander, 1970).

RESULTADOS

Las frecuencias para cada alelo de cada locus por sitio asi
como sus intervalos de confianzda~al 95% se muestran en las Tablas
5.1y 5.2 para adultos y semillas, respectivamente. En gensral
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las frecuencias alélicas por enzims perscen més similares entre
sitios en las semillas que en los adultos. En particular para los
adultos, sélo la enzima PGI parace tener frecuencias similares
entre sitios/) Estos patrones se confirman al revisar los
resultados de las pruebas de Chi-cuadrada para el andlisis de
heterogenidad de frecusncias alélicas por locus (Workman y
Niswander, 1970) que se presentan en la Tabla 5.3. Asi en los
adultos el andlisis sefiala diferencias significativas entre
sitios en las frecuencias alélicas de todas las enzimas menos la
PGI, mientras que en las semillas esta diferenciacién se abate y
la enzima mds distinta entre sitios fue la MDH.

Para el sitio B, donde se tiemen datos de tres afos, la
inspeccién de los intervalos de confianza (Richardson et al.,
1986) sugieres que las frecuencias alélicas de la enzima 6-PGD en
1985 fueron distintas a las de los otros dos afios en los adultos
y ligeramente distintas en los hijos; esto posiblemente se deba a
que en 1985 se analizaron relativamante pocos individuos para
esta enzima (20 adultos y 97 semillas), mientras que en los otros
afios se analizaron bastantes md4s organismos (en 1987 81 y 343,
en 1988 78 y 447, adultos y semillas, respectivamente). Por otra
parte para la enzima LAP en 1985 no se encontré ningun individuo
que presentara el tercer alelo, probablemente debido a las bajas
frecuencias de este alelo en el sitio B (entre 0.014 y 0.006).
Para los adultos las frecuencias de los alelos 1 y 2 en 1988
parecen ser distintas a las de 1987 y 1985 mientras que en los
hijos éstas frecuencias aparentemente son diferentes entre los
tres afios. Estos resultados no deben de sorprendernos
considerando que en los distintos afios se reproducen diferantes
individuos y que ademéds en 1988 usamos un sitio 1000 m“ mayor
que en los otros dos anos.

Las identidades (I) y distancias (D) genéticas de Nei (1972)
se reportan en las Tablas 5.4 y 5.5 para adultos y semillas
respectivamente. Para los adultos el promedio de la distancia
genética entre sitios fué de 0.0240+ 0.0116 D.E., y la identidad
de 0.9763+ 0.0114, mientras que para las semillas la distancia
promedio fue de 0.0056+ 0.0038 y la idéntidad promedio de 0.9944+
0.0038. Recordemos que la menor distancia posible es de 0 si las
poblaciones son idénticas entre si y la mayor identidad posible
es de 1, también si son idénticas éstas. Asi, como sugeria la
inspeccién y la heterogenidad de las frecuencias aldlicas, en los
adultos los diferentes sitios se encuentran mis diferenciados
genéticamente entre si que en las semillas.

La Tabla 5.6 muestra, sobre la diagonal, la distancia
geogrdfica minima entre los distintos sitios, y bajo la
diagonal, una medida de la distancia ecolégica entre los sitos,
obtenida considerando que el numeroc de individuos que se
reproducen en un afio dado puede ser una medida da esto; esta
medida se estimé como el valor absoluto de la resta del numero de
individuos que se reprodujeron en 1987 an un sitio menos el del
otro, y entre mAs cercana a cero sugiere que los sitios se
parecen mis. -

Las correlaciones entre las distancias genéticas en adultos
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y semillas, las distancias geograficas, y 1las distancias -
ecolégicas (diferencia en el nimero de individuos reproductivos),
se muestran en la Tabla 5.7; sobre la diagonal la correlacién
paramétrica de Pearson, bajo la diagonal la no-paramétrica de
Spearman. Solo una correlacién resulta significativa, la de 1la
distancia genética en las semillas contra la distancia

ecolégica. Sin embargo, dado el bajo numero de pares de sitios
{6) los andlisis estadisticos debe de tomarse con reservas (Steel
y Torrie, 1980), y mds bien deben de considerarse como
sugerencias de patrones. Tanto para los adultos como para las
semillas se observa cierta tendencia a aumentar la diferenciacién
genética como funcién de la distancia geogrdfica, pero un par de
poblaciones escapan de estos patrones en cada caso, el par B CC
en los adultos y par C CC en las semillas. Sin ellos las
correlaciones aumentan, ligeramente en los adultos (r de Pearson
0.004 a 0.046) y bastante en las semillas (r de Pearson de -0.194
a 0.612), aunque sin llegar a ser significativas en ninguno de
los casos. La diferenciacién genética D como funcién de la
distancia ecolégica en general aumenta, o sea si en un afio se
reprodujeron numeros similares de individuos, la distancia
genética es similar. Otra vez para los adultos se vuelve a salir
del patrén el par B CC, pero en semillas tenemos un ajuste
bastante bueno. Esto ultimo sugiere que la diferenciacién
génetica no sélo es funcién de la distancia geografica, sino que
también del tipo del sitio, dado que esta diferencia en el numero
de individuos reproductives también reflejan los patrones
sucesionales y de altitud de los sitios. Para los adultos los
sitios menos densos se parecen entre si y aparentemente también
los polinizadores tienden a moverse entre sitios similares en
densidades de individuos reproductivos, generando que se parezca
entre si su progenie.

Los indices de fijacién ¥ por enzima y sitio, tanto para los
adultos como para las semillas, se muestran en la Tabla 5.8. Para
los adultos en todos los casos (27) la ¥ fue negativa, y lo fue
significativamente en 19 casos. El indice de fijacién F promedio
en los adultos para 1985, 1987 y 1988 para el sitio B fue de -
0.46, =0.57 y =0.49, respectivamente, y para 1987 en los cuatro
sitios fue de -0.42, Para las semillas, los indices de fijacién
P en 24 de 27 ocasiones presentaron valores negativos, y en 16
veces fueron significativamente negativos. S6lo en tres
ocasiones resultaron positivos, aunque exclusivamente para la
enzima MDH en el sitio CC en 1987 resulté significativamente
positivo. El indice de fijacién para el sitio B en las semillas
fue en promedio de +0.05, -0.20 y -0.13, en los afios 1985, 1987
y 1988, respectivamente; mientras que en 1987, considerando los
cuatro sitios y las cinco semillas, fue de -0.20 en promedio.

Es interesante notar que en las semillas el menor indice de
fijacién en 1987 y 1988 fue en todos los sitios la enzima PGI,
menos en uno, CC, 1987, donde fue la LAP. Esto indica que para la
PGI posiblemente tengamos cierto grado de distorsién en las
proporciones de herencia, cuando menos en algunos tipos de
cruzas, como ya se hablia sugerldg en el Capitulo Cuatro.

Podemos decir gque en general el indice de fijacidén en j.
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mexjcanum es negativo, y es significativamente mds negativo en
los adultos que en las semillas (Prueba de Wilcoxon para muestras
pareadas usando todos los datos T= 346, z=3.772, p=0.0002; usando
solo los de 1987 T=186, z=3.024, p=0.0025).

Los estadisticos P de Wright para los datos de 1987 se
presentan en la Tabla 5.9, tanto para los adultos como para las
semillas. Los patrones son similares a los encontrados para el
indice de fijacién F. La Fig ¥ la F;y son siempre
significativamente negativas, sélo no es significativamente
distinta de 0 la F;; de la MDH en hijos. Tanto la F;g como la Fyy
son mas negativas en los adultos gque en las semillas. Las F._ son
muy similares a los indices de fijacién ¥ promedios para 1987
tanto en adultos como en semillas (adultos Fig==0.45, F=-0.42;
semillas F;_=-0.19 F=-0.20) lo cual se debe esperar dado que son
equivalentes y la unica diferencia es la manera de pesar las
diferencias en individuos para los diferentes sitios y las
distintas enzimas en la ris, cosa que no se hace al promediar los
indices de fijacidén F (Nei, 1987). La F;¢ es menos negativa que
la P;. debido a los efectos de la P ., que siempre es positiva.
La P . se comporta de la manera que se esperaria a partir de lo
indicado por el analisis de las frecuencias alelicas y lo
sefalado por las distancias genéticas; para los adultos la P,
siempre es mayor que para las semillas, en los adultos solo para
la enzima PGI la P,y no es significativamente diferente de 0,
pero en los hijos en todos los casos es significativamente
distinta de 0 gracias al gran tamano de muestra (963 individuos).
Estos valores sugirieren que el flujo génico por movimiento de
polen abate la diferenciacién en las semillas, y que
posteriormente otras fuerzas evolutivas aumentan la
diferenciacién en los adultos.

DISCUSION

En relacién a las frecuencias alélicas podemos sefalar que
la inspeccién de sus intervalos de confianza sugiere que éstas
cambian de los adultos a las semillas. Esto podria deberse a
algun tipo de seleccién natural o a alteraciones en la
segregacién debidas a otras causas (Allard et al., 1977: Clegqg,
1983; Hedrick, 1983; Ellstrand y Devlin, 1989). Demostrar alguno
de estos procesos es muy dificil, dado que se necesitan tamanos
de muestra muy grandes, diseros especificos y datos de varias
generaciones (Clegg, 1983; Hedrick, 1983). Informacién de este
tipo sé6lo ha podido ser obtenida para algunas plantas anuales
como Lolium multiflorum, Avena barbata, Hordeum vulagre (Allard
et al., 1977) o Raphanus sativus ( Ellstrand y Devlin, 1989). En
nuestro caso tenemos el problema adicional de que la estimacion
de los genotipos maternos es indirecta, dado que se infleren a
partir de los genotipos de la progenie con el algoritmo de
Ritland y Jain (1981), por lo cual la estimacién es buena, aunque
tiene entre de entre 5 al 10% de probabilidades de equivocarse en
el genotipo materno con los tamanos de familia que utilizamos y
la tasa de polinizacién cruzada que presenta la especie (Ritland
y Jain, 1981; Ritland, 1983; Brown et al., 1985; Brown, 1989).

Para el sitio B, se realizaron observaciones en tres afos.

52



Las frecuencias alélicas parecen ser distintas entre afios, pero
esto se puede explicar facilmente considerando que en afos
distintos se reproducen diferentes individuos (ver Capitulo Dos).
Esto, unido & los bajos nimeros de individuos analizados en 1985
Y a que en 1988 se muestred un drea mayor, nos ayudan a entsnder
estas aparentes diferencias en las frecuencias alélicas. La idea
de ampliar el drea en 1988 se debid a que se queria tener a todos
o0 cuando menos a la mayoria de los padres (donadores de polen} de
las semillas del drea central de este sitio (estos datos los
discutiremos en el Capitulo Siete).

Comparando las frecuencias alélicas entre sitios, vemes que
mientras que en los adultos existe cierta diferenciacién
genética, esta me abate en la progenie. Estas cbservacidénes se
desprenden de los diferentes andlisis en los que comparamos las
frecuencias alélicas entre sitios, como son la inspecciémn de los
intervalos de confianza, las pruebas de Chi-cuadrada para
heterogenidad en las frecuencias alélicas, las $
distancias/idéntidades genéticas y los indices Fg.

Difdrenciacién genética en escalas espaciales relativamente
pequefias ha sido descritas en varios casos en plantas. Por
ejemplo, en Liatris ;!ungug_e_n (Compomitae), en una parcela de
solo 18 x 33 m (594 m“), Schaal (1975) encontré que existia
heterogenidad en las frecuencias alélicas entre subsitios para
los 15 loci que analizé. En otro trabajo, Linhart et al. (1981),
encontraron para Pinus ponderosa heterogenidad en las frecuencias
alélicas de los adultos en 2 de 7 epzimas polimérficas, para 6
sitios en una drea de unos 25,800 m“ (distancia promedio entre
sitios 77m , rango 45 a 110 m). En nuestro caso el Area total del
estudio fué de unos 170,000 m*“, y la distancia promedio entre
sitios fue de 365 m (rango 200-560) Yy para los adultos
encontramos heterogenidad en las frecuencias alélicas en 4 de 5
loci analizados (la enzima PGI no resultd diferente entre
sitios), mientras que en semillas sélo una de las 5 enzimas (la
MDH) resultd diferente en sus frecuencias alélicas entre sitios.

La distancia genética D de Nel promedio en adultos fue de
0.024 (rango 0.0028 a 0.0373) y en las semillas fue de 0.0056
(rango 0.0003 a 0.0095). Estos niveles de diferenciacién son
bajos, pero comparables a los citados en la literatura. Por
ejemplo, entre los seis sitios analizados para Pinus pondercsa
por Linhart et al. (1981), la distancia genética promedio fue de
0.015 (rango 0.004 a 0.035), menor que la distancia que nosotros
encontramos en promedio para los adultos. En un estudio
geograficamente mds amplio para otra especie de pino (Pinus
rigida) a lo largo del todo el Este de los Estados Unidos, Guries
y Ledig (1981) citan una distancia promedioc de sélo 0.007, en el
orden de magnitud que la que encontramos para la progenie en A,

. Estos bajos niveles de diferenciacién pueden ser
explicados, cuando menos en parte, por el movimento de polen a
grandes distancias generado por la polinizacién aneméfila que
presentan los pinos. Para Delphinius nelsonii (Ranunculaceae),
una planta polinizada por cglihg}os Y abejorros, Waser (1987),
en una 4rea de unos 26000 m“, reporta una - distancia genética
promedio de 0.024 (rango 0-0.244) entre subsitios, similar a 1
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que encontramos para adultos en A. mexicapnum. En un estudio.del
con phaseolus coccineus, en el cual se incluyeron poblaciones
cultivadas y silvestres del centroc de México y de Chiapas, la
distancia promedio fue de 0.116 (rango 0.012 a 0.275) (Coello y
Escalante, 1989); éstas distancias son bastante mds grandes gque
las que presenta A. mexicanum, pero las distancias promedio entre
poblacionea contiguas es de sélo 0.043, un poco mayor que la
distancia promedio entre sitios de adultos en A. mexicanum. Por
ultimo, para la uUnica otra palma en la cual se han realizado
estudios de genética de poblaciones, de las poblaciones
californianas de Washingtonia filiferea, que vive en el desierto
de Sonora, la distancia genética promedioc entre 16 poblacicnes
fue de 0.0011 (rango 0=0.0072) (McClenaghan y Bsuchamp, 1986),
menor gue la que encontramos entre las semillas en A.

sin embargo es importante recalcar que en las poblaciones
estudiadas de ésta palma son periféricas, con bajos tamafios de
poblacién y en las que se encontraron niveles muy bajos de
variacién genética (H=0.009, P=0.098, mientras que'en A,
mexjicanym fueron de H=0. 153, P=0.318, ver Capitulo 3), lo cual
limita la diferenciacién genética.

En A.mexicanum parece existir una débil correlacidén entre la
diferenciacién genética con la distancia geogrdfica, aunque tanto
para los adultos como para las semillas existe un par de
poblaciones que se salen de este patrones, el par B CC en los
adultos y el par C CC en las semillas. De cualquier forma este
comportamiento, de ser cierto, nos hablaria de que se tiene
aislamiento por distancia (Wright 1943a y b, 1946, 1951; Levin y
Kerster, 1974), o sea que entre mas cercanos geograficamante los
sitios es mayor la probabilidad de gque exista flujo génico. En su
estudio de Pinus rigida, Guries y Ledig (1982) encontraron que
efectivamente existe una correlacién positiva entre distancia
genética y geografica, pero es muy pobre y s6lo explica alrededor
del 6.8% de la varianza. Un patrén similar reporta Waser (1987)
para Delphinjum pelsonii donde la correlacién entre distancia
geogrdfica y genética fue positiva, pero muy pobre, explicando
solo el 1.4% de la varianza.

Parece haber una correlacién entre la distancia génetica y
el tipo de sitio (que llamamos distancia ecolégica), definido
como las diferencias en los numeros de individuos reproductivos
en un aRo dade. Correlaciones entre factores ambientales,
eddficos en particular, y alelos han sido reportados por alqunos
autores, como Schaal (1975) para Liatris cvlindracea. Sin
embargo, dado que en A.mexicanum la correlacién més fuerte fue
para las semillas, estas similitudes podrian estar generadas por
los patrones de movimiento de los polinizadores, gque
aparentemente prefieren moverse entre sitios similares, cuando
menos en términos de la densidad de individuos en flor. En otras
palabras, los sitios menos densos en individuos reproductivos se
parecen mds entre si, especialmente en la progenie; y esto nos
habla de dos cosas: que el flujo génico es muy grande, y que este
no es solo funcidén de la distancia, sino del tipo de sitio. Esto
podria deberse a que sitios ecolegicamente diferentes florecen a
distintos tiempos ocasionando apareamientos sitio-dependientes
(A.Burquez y M. Martinez-Ramos, com.pers.). Otra posibilidad, que
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no excluye a la anterior, es que los tipos de visitantes a las
flores se especialicen en sitios de alta o de baja densidad de
individuos reproductivos y que se mueven preferencialmente entre
estos tipos He sitios.

Como ya sefialamos, el indice de fijacién promedio y la Fig
son equivalentes, y sélo difieren en su manera de pesar los
numercos de individuos por sitios y por enzima (Nei, 1987). Lo
que primero salta a la vista es que entres los individuos de A,
mexicanum, tanto adultos como semillas, existe un excaso des
heterécigos en relacién a los esparados seqgun el asar, © sea en
relacién a las proporciones de Hardy-Weinberg. Este excesoc se
encuentra descrito tanto por los indices de fijacién como por las
Fig ¥ las Fj., todos los cuales son en su mayoria negativos y en
muchos casos son estadisticamente significativos, y esto se
cumple para todos los sitios en 1987 y en el sitio B en los tres
afios estudlados. .

Tanto los adultos como las semillas presentaron bastante
dispersién en los indices de fijacién y en las F;.. Los adultoes
parecen presentar una mayor dispersién en la distribucion de loas
indices de fijacién que las semillas (rango adultos -0.0769 a -
0.8261, rango semillas +0.1967 a -0.3397, 32 estimaciones de P
para ambos). Esto posiblemente sea debe en parte a que en los
adultos los genotipos se estimaron a partir de los genotipos de
su progenie, lo cual, si bien es un método razonable, tiene un
margen de error, como ya comentamos anteriomente (Ritland, 1983).
Comunmente se reportan en la literatura gran variaciénm en las
estimaciones de los indices de fijacién y en los estadisticos F
para diferentes enzimas. Por ejemplo, para un sitio de Pinus
monticola El-Kassaby et al. (1987) reportan valores del indice de
fijacién P entre -0.363 y +0.315 (de entre solo 6 estimaciones de
P), o en una poblacién de Phagseolus coccineus Coello y Escalante
(1989) encuentran valores del indice de fijacién de entre 0.030 y
0.513 (entre 6 estimaciones de F).

Aunque las distribuciénes de los indices de fijacién para
los adultos y las semillas mostraron modas similares, ( entre -0.2
y -0.3), las medias son significativamente distintas (datos de
1987, prueba de Wilcoxon para datos pareados P=0.0025) y mis
negativa en los adultos. Asi podemos asegurar gque el exceso de
heterdcigos es mayor en los adultos que en las semillas. Esta
disminucién en la proporcién de heterdcigos en el paso de adultos
a semillas puede esperarse si los apareamientos son al azar y no
existe ningun tipo de seleccidén entre la formacién de los gametos
y la electroforesis de la semillas (Hartl y Clark, 1989). Esta
disminucién se ha observado anteriormente, por ejemplo en Pinus
monticola El-Kassaby et al. (1987) encontraron que mientras el
indice de fijacién F promedio en los progenitores era de -0.105,
en la progenie fue de +0.011. En el &rbol tropical
excelsa, O‘Malley et al. (1988) reportan una F promedio en los
progenitores de -0.207, mientras que en la progenie esta fua de
+0.022.

Dado que el indice de tljaéidn y la ¥, negativas se
presentan de manera similar en todas las enzimas analizadas, eg
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probable que lo gque tengamos no sean casos de ventaja de
heterécigos particulares para clertos gemes, oomo en el caso de
la anemia falciforme (Templeton, 198%; Allendorf y Leary, 1988),
sino lo que 'parece suceder es que tenemos un caso de heterosis
(Wright, 1977; Mitton y Grant, 1984; Ledig, 1986) dada por
ventaja de los individuos que son heterécigos para un mayor
numero de genes (por lo cual posiblemente sean mis robustos,
crezcan mids rapido, sean mejores competidores, etc.) o ,
alternativamente, porque exista en la poblacién una gran carga de
recesivos deletéreos, por lo gque los individuos menos heterdcigos
en general es posible que sean homécigos para alguno(s) de estog
genes deletéreos (Mitton y Grant, 1984; Allendorf y Leary, 1986).
Para los adultos ésta explicacién parece muy razonable, dado que
se reproducen después de muchos afios, en los cuales ha podido
actuar una sobrevivencia diferencial (Sarukhén et al., 1984).
También es importante recordar que los reproductivos no son una
muestra al azar de todos los adultos, sino gue existen individucs
que se reproducen mucho y otros que nunca o casi minca lo hacen
(Sarukhan et al., 1984). Asi, el indice de fijacién negativa en
adultos muestra los efectos de una sobrevivencia, vigor y/o
fecundidad diferencial.

El indice de fijacién negativo en la progenie no es simple
ni directamente consecuencia del indice F negativo de los
padres, como demuestran algunas similares a las presentadas en
el Apéndice II (A.Valdés y L.Eguiarte, no publicado), por lo que
se necesita otra explicacién. Una posibilidad es quea actue algun
tipo de seleccién natural entre la fecundacién y el muestreso de
las semillas, dada porque crezcan mas rapido los tubos polinicos
de cierto polen, gue se desarollen mias rapido las semillas
heterdcigas, que se aborten las semillas mas homécigas, etc.
Datos de aborcion y polinizaciones controladas (Sarukh&n, 1980;
Burquez et al. 1987, ver Capitulo 2) sugieren que podria estar
operando algun tipo de seleccién en esta etapa. Otro posible
mecanismo que puede generar indices de fijacién negativos en la
progenie es el apareamiento clasificado negativo (negative
assortative mating, Hedrick, 1983): que se seleccionen como
padres a los individuos o granos de polen mids distintos posibles
del genotipo materno; nuestras simulaciones sugieren que este
mecanismo podria producir semillas con indices de fijacién muy
negativos (Apéndice II).

Sobre los estadisticos ¥, un problema grave es la definicién
del tamano de los sitios que se van a considerar como
subpoblaciones, dado que si se usan sitios demasiado grandes, la
supuesta F;  puede incluir varias subpoblaciones genéticamente
dxferentes, efecto que en principio debe de ser descrito por la
F.i- En la literatura se han definido las subpoblaciones de gran
cantidad de formas, usando para este fin desde sitios contiguos
dentro de un drea dada, (Schall, 1975; Waser, 1987), sitios
cercanos de forma y tamafio arbitrarios (Linhart et al., 1981),
hasta sitios en lugares geograficamente muy alejados (Guries y
Ledig, 1982; McClenaghan y Beuchamp, 1986). Esto obviamente
complica las posibles comparaciones entre estadisticos ¥
estimados en distintos estudios y dificulta su interpretacién
(M.Slatkin, com. pers.).

56



Nosotros seleccionamos nuestros sitios a partir de
informacién no publicada generada durante el estudio de la
biologia flotal de A. mexjicanum por A. Birquez (ver Burquez et
al., 1987), que sefialaba que movimientos de polen o semillas de
mids de 70 m de radio eran muy poco comunes Yy que el Area que
utilizamos para las colectas seria ligeramente menor, en términos
generales, _a la vecindad genética, la cual es de alrededor de
unos 2500m en esta especie (Crawford, 1984a, ver Capitulo 7)
por lo que considerames gque nuestros sitios podrian ser tomados
con confianza como subpoblaciones.

En relacién a la podemos comentar que este indice
indica lo mismo que ya hagiamos comentado en relacidén a las
frecuencias alélicas: que en las semillas se presenta un nivel
muy bajo de diferenciacién entre sitios, y que ésta es mayor en
adultos. Esto sugiere que en la polinizacién, el flujo de polen
es muy grande y viaja a grandes distancias; mientras que la
diferenciacién aumenta en los adultos, tal vez por seleccién o
por sobrevivencia diferencial pero aleatoria, © sea deriva

génica.

Los valores de ia P por otra parte, sefialan que en A.
.gxicanum del 100% del toEal de la variacion genetica (en
términos de "diversidad alélica", Hamrick, 1983)), alrededor del
95% se encuentra en promedio en un sélo sitio, y que sdélo el 5%
representa variacién entre sitios.

Podemos tratar de obtener un estimado del flujo génico
usando la férmula de Crow y Aoki (1984). Esta férmula es una
modificacién a la férmula de Wright (1951) (Fge = 1/(4Nm+1)),
para tomar en cuenta un nuimero relativamente pequerio de
subpoblaciones. Segun Crow y Aoki (1984) Fge= 1/(4a*Nm +1)
donde N es una estimacién de tamafio efectivo2 m es la tasa de
migracion entre subpoblaciones y a = (n/n-1)“ donde n a su vez
as 2l numero de subpoblaciones. Si n es muy grande las dos
férmulas convergen a un mismo valor de Fgy. La férmula de Crow y
Aoki establece dos propiedades muy relevantes de la Fg4: que es
casi independiente de la tasa de mutacién y del numero de
subpoblaciones usadas. Slatkin y Barton (1989) demuestran que es
también poco afectada por distintos tipos de seleccién y
consideran a éste comc uno de los mejores métodos para estimar el
flujo génico, superior a otros como el uso de método de alelos
privados (o sea los gue solo se encuentran en una poblacién) de
Slatkin (1985 a) porque la F st usa todos los datos
electroforéticos y por lo tanto es menos sensible a errores de
lectura, mientras que el método de los alelos privados es muy
sensible a errores de lectura al confundir los alelos raros con
otros m&s comunes. Las distintas férmulas para evaluar la F..
también pueden afectar la estimacién de la Km. Bl método de fiei
(1987), que es el usado en ésta tesis, tiende sobrestimar la Fg,,
y por lo tanto subestima la Mm, mientras que otros métodos, como
el de Welr y Cockerham (1984) sobrestiman el Wm. En nuestro
estudio no pudimos utilizar los métodos de alelos rarcs y alelos
privados de Slatkin (1981, 1985a) debido a que las
subpoblaciones estan muy cercanas entre si y presentan elevado
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flujo génico, por lo que las frecuencias alélicas entre sitios
son muy parecidas y no se encontraron alelos gque no estuvieran en
alguna de las poblaciones, indispensables para el uso de estos
métodos. ’

Siempre Nm es mayor de 1 en nuestro estudio (Tabla 5.10),
para adultos en promedio es 4.43, en semillas promedio es de
24.16. Estas estimaciones de Nm se deben de tomar con cuidado
debido al bajo numero de subpoblaciones que usamos 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) senala que se debe de esperar muy poca ¥
diferenciacidén genética entre sitios si Nm es mayor de 1,
mientras que Kimura (1983, pag 220) demuestra gque en algunas
condiciones se puede encontrar diferenciacién genética entre
sitios aun si Nm toma valores de alrededor de 5.

Para plantas primariamente autopolinizadas, Govindaraju (1989)
reporta una Nm promedio de 0.820 + 1.8651 D.E. (n= 34) y para
plantas que primariamente presentan polinizacién cruzada, reporta
una Nm promedio de 2.110 + 2.391 D.E. (n=20). Estos datos
sugieren que en A. mexicanum el flujo génico y/o el tamafio
efectivo de la poblacidn son relativamente grandes en comparacién
con otras plantas. Es importante sefalar que el estimador de Nm
se considera que es proporcional a la vecindad génetica de una
poblacién (Slatkin, 1989; Slatkin y Barton, 1989).

Comparando los estadisticos ¥ estimados en éste estudio con
otros reportados en la literatura (Tabla 5.11), podemos observar
que en todos leos casos las distribuciones para hierbas son
estadisticamente distintas a las mismas para arboles y arbustos
(Prueba de Mann-Whitney para dos muestras independientes Pige T=
1312, 2z=4.416, p<0.0001; Fgy, T= 640, 2=3.298, p=0.0010; P,
T=334.5, z=3.503, p=0.0005§, lo que indica las hierbas presentan
tanto Pis como Foy significativamente mayores que los arboles y
los arbustos (y en consecuencia P;, tambien mayores). Esto quiere
decir que en las hierbas se detectan mayores niveles de
diferenciacién genética debldos tanto a una elevada importancia
de la endogamia (F;.) como a una mayor intensidad de la deriva
génica (P, ). Asimismo se encontré una correlacién positiva entre
las ;. vy }a F_y en hierbas (r=0.493, rho de Spearman=0,485,
p(G.Oi?, aunque en los arboles y arbustos no resultd
significativa (r=0.136, rho de Spearman=0.301, N.S.): esto
muestra gque, cuando menos en las hierbas, en las especies con
fuerte endogamia la deriva génica también es importante.

Los casos con F;. negativas son en su mayoria 4rboles (Tabla
5.11), como las coni%eras Pinus ponderosa (Mitton et al., 1977,
Linhart ,et al., 1981), Pinus monticola (El-Kassaby et al.,
1987), Pinus engelmaniji (Shea, 1987), Abjies lasiocarpa (Shea,
1987), el arbol tropical Bertholletja excelesa (0O'Malley et al.,
1988) y la palma Washingtonjia filifera (McClenagham Yy Beuchamp,
1986) ; aunque también se han reportado P;. negativae en los
arbustos tropicales Lisjanthuis habuensis y L.aurantiacus (Sytsma
y Schaal 1985), en algunas hierbas, como en Qenothera bjennis
(Levin, 1975), y Sarracenjia purpurea (Schwaegerle y Schaal,
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Schaal, 1979), en el helecho Polystichium munitum (Soltis y-
Soltis, 1987) vy en Lycopodium lucidulum (Levin y Crepet, 1973)

Que la gtan mayoria de las especies de Arboles, ya sean
coniferas, dicotiledéneas o monocotiledéneas (como las palmas),
se encuentren cerca del equilibrio de Hardy-Weinberg (media P,
arboles = 0.0134, D.E. = 0.166, mediana = 0.021) sugiere que no
estd relacionado con la filogenia, sino determinado por factores
ecolégicos, como por un elevado flujo génico, generado porque en
su mayoria son polinizados por viento y/o presentan sistemas
reproductivos que impiden o moderan la autopolinizacién (Ledig,
1986; Loveless y Hamrick, 1984) o determinado por factores
genéticos, como es el hecho de que en muchas especies de Arboles’
se ha detectado heterosis (ventaja de los individuos mas
heterécigos) (Mitton y Grant, 1984, Farris-y Mitton, 1984; Ledig,
1986) .

A la palma Washingtonia filifera conviene comédntarla con
mAs cuidado. Como ya habiamos serialado, presenta muy poca
variacion genética, y las 16 poblaciones estudiadas presentan muy
bajos tamarios totales de poblaci¢én (media 27.9, rango 1 a 82),
sin embargo su F;o en promedio es muy cercana a 0 y negativa (-
0.0070), lo cual senala que la endogamia no ha sido importante, o
si leo ha sido, ha si o contrarrestada por otras fuerzas
evolutivas (McClenaghan y Beuchamp, 1986).

La F., de las semillas de A. mexjcanum es muy pequena,
comparable a la encontrada en algunas plantas polinizadas por
viento como el pasto Cynosurus cristatus (Ennos, 1985) o
coniferas como Pseudostuga menzjessi (Yeh, 1981) y también es
simlar a la reportada en algunas plantas autoincompatibles
polinizadas por animales, como el arbol Psychotria nervosa (Dewey
Yy Heywood, 1988), mientras que la Fg 4 de los adultos es baja pero
comparable a la reportada para gran cantidad de plantas,
principalmente arboles como coniferas y arboles tropicales (Yeh,
1981; Loveless y Hamrick, 1987; Buckley et al., 1988; Cuguen et
al, 198B).

En una revisidén de 122 estudios para 91 especies de plantas,
Hamrick [198]) reporta valores de G similares a los encontrados
para A. mexicanum en los grupos de p antas con menores niveles de
diferenciacion genetica, que son el de plantas con fecundacion
cruzada y polinizadas por viento (G5 media de 35 estudios
=0.056), el de dispersadas por vlengo (854 media de 12 estudios=
0.073) y el de las que se encuentran en fas fases tardias de la
sucesion (Ggy media de 28 estudios= 0.071).

Los datos de estructura genética en términos del indice de
fijacién y los estadisticos P sugieren tres hipétesis:

a) El indice de fijacién promedio, lo mismo que la F resultaron
negativos para todos los loci ensayados, por lo que posiblemente
se tenga cierto grado de heterosis (ventaja de los organismos
heterocigos) .

b) Los estadisticos F sugieren que la vecindad genética, el
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tamano efectivo de la poblacién, y el movimiento de polen y/o
semillas pueden ser relativemente grandes.

c) Puede habér poca endogamia, por lo que posiblemente la tasa de
autopeolinizacién sea muy pequena.

En los siguientes capitulos exploraremos cada una de estas
hip6tesis en particular.
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Tabla 5.1. Frecuencias alélicas en los adultos de Astrocarvum
mexicanum en Los Tuxtlas, Veracruz, para 5 enzimas y 4 sitios
distintos; entre paréntesis se presenta el valer de un intervalo
de confianza al 95% (Richardson et al., 1986). El tamafio de
muestra por sitio fue: A 71, B 81, C 42, D 45 para 1987, para el
B, 1985 fueron 20 para 6-PGD , 72 para LAP y para B, 1988 fue de
78.

ENZIMAS

sitio alelo MDH 6-PGD PGI ADH LAP

1985 B 1 .275(.138) .625(.079)
2 .725(.138) .375(.079)
3 0

1987 A 1 .854(.057) .694(.075) .B47(.059) .743(.071) .556(.081)
2 .146(.057) .306(.075) .153(.059) .257(.071) .430(.081)
3 .014(.019)

1987 B 1 .771(.064) .617(.074) .815(.060) .506(.077) .444(.076)
2 .228(.064) .383(.074) .185(.060) .494(.077) .543(.076)
3 .012(.017)

1987 € 1 .929(.055) .452(.106) .786(.078) .654(.101) .298(.097)
2 .071(.055) .548(.106) .214(.087) .345(.101) .642(.102)
3 .054(.051)

1987 D 1 .B833(.077) .722(.092) .767(.087) .500(.103) .333(.097)
.167(.077) .278(.092) .233(.087) .500(.103) .611(.100)
3 .055(.047)

(8]

1988 B .788(.069) .551(.078) .B33(.058) .462(.078) .730(.069)
.211(.069) .449(.078) .167(.058) .538(.078) .263(.069)

.006(.012)

L B =

61



Tabla 5.2: Frecuencias alélicas en las semillas de Astrocarvum
mexjcanum en Los Tuxtlas, Veracruz, para 5 enzimas y 4 sitios
distintos; entre paréntesis se muestra el valor de un intervalo
de confianzal/al 95% (Richardson et al., 1986). El tamafo de
muestra por sitio fue: A, 294; B, 343; C, 120; D, 206 para 198B7:
para el B, en 1985 fueron 415 para la LAP, 97 para la 6-PGD, en

1988 fueron 447.

ENZIMA
sitio alelo MDH 6-PGD PGI ADH LAP
1985 B 1 .407(.097) .603(.049)
2 .592(.097) .356(.049)
3 0
1987 A 1 .644(.051) .515(.054) .617(.039) .537(.054) .529(.054)
2 .355(.051) .485(.054) .383(.039) .463(.054) .410(.052)
3 .061(.025)
1987 B 1 .619(.049) .574(.050) .583(.050) .545(.050) .494(.050)
2 .389(.049) .426(.050) .417(.050) .454(.050) .464(.050)
3 .042(.020)
1987 ¢ 1 .782(.063) .508(.077) .563(.076) .550(.076) .462(.077)
2 .218(.063) ,492(.077) .437(.076) .450(.076) .458(.076)
3 .080(.042)
1967 D 1 .762(.057) .549(.066) .558(.066) .476(.066) .490(.066)
2 .238(.057) .451(.066) .442(.066) .524(.066) .439(.066)
3 .070(.034)
1988 B 1 .636(.046) .545(.048) .580(.048) .511(.048) .547(.048)
2 .416(.048) .454(.048) .419(.048) .488(.048) .416(.048)
3 .035(.018)

Tabla 5.3: Prueba de Chi-cuadrada para heterogenidad de

frecuencias alélicas para los datos de 1987 (Workman y Niswander,
1970). La hipétesis nula es que las frecuencias alélicas son

iguales entre sitios.

ADULTOS SEMILLAS
Xi g.l. P< Xi g.l. P<
MDH 10.46 3 0.02 37.51 3 0.005
6-PGD 17.33 3 0.005 5.68 3 0.25
PGI 2.74 3 0.50 4.23 3 0.30
ADH 23.05 3 0.005 6.12 3 0.25
LAP 23,91 6 0.005, 9.99 6 0.25
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Tabla 5.4: 'Distancias D (sobre la diagonal) e identidades I (bajo
la diagonal) genéticas sin sesgo de Nei (1972, 1987) para pares
de sitios, para los adultos, datos de 1987.

A B c cc
A .0220 .0373 .0295
B .9783 .0245 .0028
C .9633 .9758 .0283

cc .9710 .9972 .9721

Tabla 5.5: Distancias D (sobre la diagonal) e identidades I (bajo
la diagonal) genéticas sin sesgo de Nei (1972, 1987) para pares
de sitios, para las semillas, datos de 1987.

A B c cc
A .0015 .0067 .0072
B .9985 -0095 .0086
C .9933 .9905 -0003

CC .9929 .9914 .9997

Tabla 5.6: Distancias geograficas en metros (sobre la diagonal) y
distancias ecdlogicas, que son las diferencias en el numero de
individuos gue produjeron flores por metro cuadrado en el ano de
1987, medida como el valor absoluto de la resta del numero de
individuos reproductiveos en un sitioc menos en el numero en el
otro sitio (bajo la diagonal).

A B c cc
A 250 360 200
B .0085 450 370
C .0273 .0358 560

¢Cc .0215 ,0300 .0058
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Tabla 5.7: Matriz de correlaciones entre las distancias geneticas
de Nei para pares de sitios, tanto en los adultos como en las
semillas, con la distancia geografica entre sitios y la distacia
ecologica (diferencia en individuos con flor en 1987 por metro
cuadrado) . Sobre la diagonal se presentan las correlaciones
paramétricas de Pearson, bajo la diagonal las no paramétircas de
Spearman.

Distancia Distancia Distancia Distancia
genetica genética geografica ecologica
adultos semillas (m)
D.genetica -0.2374 0.0040 =0.1949
adultos
D.genetica
semillas -0.2571 ~0.1940 0.9765%
Distancia
geografica -0.2000 -0.2856 -0.0424
Distancia
ecologica -0.2060 0.9429» 0.0857
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Tabla 5.8: Indices de fijacidén F en A. mexicanum, para tantd para
adultos como para las semillas, para 5 enzimas y 4 sitios; los
tamafios de las muestras son (adultos/semillas): B 1985: 20/97; A
1987 72/294; B 1987 B1/343; C 1987 42/120; D 1987 45/206; B 1988
78/427.

ANO SITIO ENZIMAS
MDH 6-PGD PGI ADH LAP MEDIA
1985 B adul. -.3793 -.5407% -.4600%
semi. +.0391 +.0584 +.0487
1987 A adul. -.1707 -.4400#% -,1803 =-.3458* -,5852+¢ —-,3812*
semi. -.2694* -.,0963 =-.3031% -,2998% —,2092% -,23317+¢
B adul. -.2960% -,6200% ~,2273% ~_B274% -, 6064*% -, 5563+
semi. -.0849 =-.0165 =.3212% =-,2251% =~,3267% -.1982%
C adul. -.0769 -.8261% -.,2727 =—.4219% -,2515 -.4324%
semi. -.0827 =-.1600 =.2979*% -,1716 =.0757 =.1596
D adul. -.2000 =-.3845#% -, 3043% - _7330% — . 4747% —.4532+
semi +.1967% =-,1369% - _3189% -, 2262% - 3397% -, 1897%

1987 medias

adul., =.1970*% =,5126% =,2339#% =,5392#% = 4607% =.4214*
semi. =-.0718% ~,0816%* =-,3095% -_.2337#% -,2855% -.2000*
1988 B adul. -.2683*% ~.7103*% =.2000% =.7027* =.4936* -.4936*
semi. -.0650 ~-.0163 =-.2963 =.1037* =,1983#% - ,1309*

*: Chi-cuadrada, hipétesis nula F=0, P <0.05, con 1 g.l., menos
LAP, con 2 gq.l.

Tabla 5.9: Estadisticos P de Wright (Wright, 1951; Nei, 1987)
para cinco enzimas y cuatro sitios de A. mexicanum en Los
Tuxtlas, Ver. Datos de 240 adultos, 963 semillas,
adultos/semillas por sitio : A 72/294, B B1/343, C 42/120, D
45/206,

ENZIMA
MDH 6=-PGD PGI ADH LAP MEDIA
Fig adultos ~.2014%* = _5756% -,2432% ~_.5957% =_.4687*% =-,.4522
semillas =-.0713*% -,1004%* =-,3081% -.2284% -,2341+% -,19133
Fge adultos .0318* ,0563% .0141 0537+ .0422% ,0425
semillas .0258* ,0048* ,0046* .0058* ,0044* .0085
Fie adultos -.1632% =_,4869* -_,2257% -_5100% =-.4067* -.3905

semillas -.0436 =-,0951*% -,3021*% =-.2212+% =-,2287*% -.1832

*+ Chi-cuadrada, hipdétesis nula P.. = 0, P <0.05.



Tabla %.10: Estimacién del flujo génico como ¥m, donde N es el
tamano efectivo de la poblacion y m es la tasa de migracién, a
partir de los valores obtenidos de Fg, con la férmula de Crow y
Aoki (1984), ver texto.

ADULTOS SEMILLAS

ENZIMA Fag Nm Fgt Nm

MDH 0.0318 4.28 0.0258 5.31
6-PGD 0.0563 2.36 0.0048 29.15
PGI 0.0141 9.83 0.0046 30.43
ADH 0.0537 2.48 0.0058 24.10
LAP 0.0422 3.19 0.0044 31.79
Nm promedio 4.43 24.16
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s@iev ...i! casores de los estadisticos P de Wrigh, reportados en
ia liltermtura para plantas.
Especie Fig Fgt/Gge Fij¢ N. N.sitios Referencia

loci y tipow
Herbaceas anuales y blanuales:
Avena
barbata 0.854 -—-—--- ——— 3 1 Clegg y Allard(1973)
Avena
fatua 0,783 =—==- ——— 3 3A Jain y Marshall (1967)
Avena
fatua 0.88  —=—m -———= 6 3 Clegy (1972)
Bromus
mollis 0.75 ——— e 5 1 Brown et al(1974)
Cardus
nutans
adultos =0,222 ===- ———— 2 2G Smyth y Hamrick(1984)
Cardus
nutans
semillas -0.030 -=--- -—— 2 2G Smyth y Hamrick(1984)
Clarkia
biloba n.18 —— —-—— 5 3 Gottlieb (1974)
Clarkia
lingulata 0.50 ——— ———— 5 2 Gottlieb (1974)
Clarkia
rubicunda 0.36 ———= ——— 6 4 Gottlieb (1974)
Gilia
achilleifolia
poblaciones
del norte 0.151 0.39 0.48 8 3G Schoen (1982)
Gilia
achilleifolia
poblaciones
del sur 0.04 0.17 0.22 B 4G Schoen (1982)
Hordeum
spontaneum 0.976 =--—- -=-=-= 18-21 26 Brown et al(1978)
Hordeum
vulgare 0.987 ===- ———— Clegg et al(1978)
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Cont. Tabla 5.11

Especie Fig Fgt/Gar Fiy N. N.sitlos Referencia
- loci y tipo#

Hymenopapus .
artemisiefolius 0.06 ——— -=-== 5 12 Babbel y Selander(1974)
Hymenopapug
gcabiosaeus 0.06 —=-- ---— 5 14 Babbel y Selander(1974)
Impatiens
capensis
adultos 0.57 0.458 0.769 8 11G Knight y Waller(1987)
Impatiens ,
capens.s
semillas
cleistdogamas 0.858 0.482 0.927 8 11G Knight y Waller(1987)
Impatiens
capensis
semillas
casmoégamas 0.342 0.427 0.622 8 11G Knight y Waller(1987)
Ipomoege
purpurea 0.218 ===- ~--= 2 17G Epperson y Clegq(1986)
Lolium
if
adultos 0.01 —— ——— 4 1 Brown (1979)
Lolium
mpultiflorum
plantulas 0.08 s -——= 4 1 Brown (1979)
Lupjinus
subcarnosus 0.32 e --==- 8 5 Babbel y
Selander (1974)
Lupinus
texensijs 0.14 ——— ———— 5 10 Babbel y
Selander (1974)
Mimulus
guttatus 0.153 0.073 0.198 12 12G+T Ritland y
Ganders (1987)
Qenothera
kiennis -0.41 === -—-= 5 16 Levin (1975)
Qenothera
grandis 0.04 0.08 0.12 6 26G Ellstrand y
Levin(1980)
cont.pag.sig.
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Cont. Tabla 5.11

Especle Fig Fge/Gge Fi¢ N. N.sltios Referencia
! loci vy tipo*

Qenothera
Jacinata 0.13 0.24 0.34 5 26G Ellstrand y Levin(1980)
Qenothera
organensis
padres 0.073 0.14 0.20 1 9G Levin et al (1979)
Oenothera
organensis
hijos -0.132 0.09 0.03 5 Y 9G Levin et al (1979)
Phlox
cuspidata 0.68 0.41 0.80 5 43 Levir (1978)
Phlox drummondii

dii 0.42 0.22 0.54 b | 15G Levin (1977)

goldsmithii o 38 0.15 0.47 7 20G Levin (1977)

tharpii 0.30 0.08 0.36 6 10G Levin (1977)

glabriflora 0.36 0.17 0.47 5 11G Levin (1977)

littoralis 0.39 0.12 0.46 5 6G Levin (1977)
; e

m;gllig_g;i 0.30 0.07 0.35 6 11G Levin (1977)

Phlox

drumpondii 0.12 0.05 0.17 5 9G Schwagerle et
al. (1986)

Phlox

roemariana 0.42 0.21 0.54 4 15 Levin (1978)

Polvgonium

pensylvanicum 0.67 0.12 0.71 3 ° FKubetin y 8chaal (1979)

Plectritis

brachystemon 0.954 0.639 0.983 8 10G Layton y
Ganders (1984)

Blectritis

congesnta 0.188 0.150 0.310 8 15G Layton y

Ganders (1984)
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Cont. Tabla 5.11
Especie Fig Fgy/Gge Fir N. N.sitios Referencia
loci y tipo*

Stephanomeria

exigua

carotifera 0.08 =—mm= == 8 11 Gottlieb (1975)

Stephanomeria

exigua

coronaria 0.15 —— ——— 7 1 Gottlieb (1975)

Zea

nays 0.01 ——— ————— 8 2 Brown y Allard(1970)

Herbaceas perennes:

Astragalus

linifolius 0.25 0.06 0.29 2 3G Karron et al (1988)

Astragalus

osterhouti 0.06 0.14 0.19 1 3G Karron et al (1988)

Astragalus

pectinatus 0.20 0.04 0.23 2 3G Karron et al (1988)

Astragalus

pattersoni 0.00 0.01 0.01 1 3G Karron et al (1988)

Cynosurus

cristatus 0.013 0.011 0.009 4 3R Ennos (1985)

DRelphinium

nelsonii -0.096 0.069 -0.020 5 26T Waser (1986)

Desmodium

pudiflorum 0.055 0.015 0.049 5 8 Schaal y Smith(1980)
so

blephargrachis 0.22 ——— ——— 3 1 Linhart et al(1987)

Hordeum

Jubatum 0.96 ———— e—— 5 3 Babbel y Wain(1977)

Liatris

¢cylindracea 0.407 0.069 0.426 15 66R Schaal (1975)

Lycopersicon

pippipellifolium 0.46 =-==  ==—= 8 20 Rick et al(1977)
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Cont. Tabla 5.11

Especia Fig Fgt/Ggt Fi¢ N. N.sitios Referencia
loci y tipow
Lolium
perenne 0.04 ——— ———— 3 9 Hayward y :
Mc Adams (1977)
Phaseolus
goccineus 0.247 0.203 0.400 5-6 7G Coello y
Escalante (1989)
Plantago
coronopusg 0.07 0.11 0.17 Van Dalden (1988)
Plantado
laceclata 0.004 0.039 0.035 8 B8G Bos et al (1986)
Plantago
lapceolata 0.12 0.04 0.16 Van Delden (1988)
Elantago
majer 0.79 0.14 0.83 Van Delden (1988)
Razisea
spicata -0.08 ——— -—— 2 1 Linhart et al (1987)
Rudbeckia
missouriensis ~---- 0.118 =---- 3 96 King y
Schaal (1989)
Sarracenia
purpurea -0.10 0.23 0.15 4-5 116G Schwaegerle
y Schaal (1979)
Silene
mparitima 0.10 ———— - 2 1 Baker et al(1975)
Herbaceas anuales, bianuales y perennes:
Fis  Fge/Sst Fie
MEDIAS 0.28 0.15 0.36
DESVIACION
ESTANDAR 0.32 0.14 0.26
MEDIANA 0.19 0.12 0.31
N.DE DATOS 59 34 i3

cont.pag.gig
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cont. Tabla 5.11

Especie F;g Fg¢/Ggy Fir N. N.sitios Referencia
loci y tipo®
Arbustos:
Acalypha
diversifolia -——— 0.094 ——— JA Loveless y
Hamrick (1987)
Hybantus
prunifolius —— 0.041 ——— 3A Loveless y
Hamrick (1987)
Lisianthius
aurantiacus -0.207 =--=- ——— 5 1 Sytsma y Schaal(1985)
o I
habuensis -0.111 ===- - 1 1 Sytsma y Schaal(1985)
isj hi
jefensisg 0.507 —=== -—— 2 1 Sytsma y Schaal(1985)
{sianthi
pedicularis 0.058 ==== —— 4 1 Sytsma y Schaal(1985)
Piper
amalago 0.124 0.057 0.168 2 8 Heywood y
Fleming (1986)
Piper )
jacquemontanium 0.041 -0.021 0,020 1 2 Heywood y
Fleming (1986)
Psychotria
horizontalis ---- 0.039 - 3JA Loveless y
Hamrick (1987)
Rinorea
gylvatica S 0.083 s 3JA Loveless y
Hamrick (1987)
Sorocea
affinis —_—— 0.047 ———— 3JA Loveless y
Hamrick (1987)
Arbolest
Alseis
blackiana ——— 0.043 ——— JA Loveless y
Hamrick (1987)
Astrocaryum
mexicanum
adultos -0,452 0.043 =0.390 5 4G este estudio
Astrocarvum
mexicapum
semillas -0.193 0,009 =-0.183 5 4G este estudio
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cont. Tabla 5.11

Especie Fig Fgt/Gge Fie _N. N.sitios Refsxencia
loci y tipo#

Acacla

auriculiformg 0©0.071 0.182 0.240 18 4G Moran et al(1989%p)

Acacla

crassicarpa 0.067 0.093 0.153 12-13 4G Moran et al(1989b)

Acacia

mangium -=== 0.311 =--=-= 18 11G Moran et al(198%a)

Bertholletia

excelga

adultos -0,207 ==== —— 2 1 O’Malley st al(1988)

Bertholletia

semillas 0.021 =~=== ——— 2 1 O’Malley ot al(1988)

Eucalyptus

cagsia ——— 0.315 —~— Hamrick (1987)

Eucalyptus

adultos 0.00  ==== ——— 3 4G Brown et al (1975)

Eucalyptus

semillas 0.123 ===-= ——— 3 4G Brown et al (1975)

Eucalyptus

pauciflora

adultos 0,01 ——— ———— 7 3 Phillips y Brown(1977)

Eucalyptusy

pauciflora

semillas 0.14 i e 7 3 PFPhillips y Brown(1977)

Faqus

sylvatica 0.12 0.06 0.18 3 200G Cuguen et al(1988)

Ficus

carica 0.28 ———— —— 2 4 Valizadeh(1977)

Pithecellobjum

pedicellare

padres 0.040 ==-- ——— 4 1 O’Malley y Bawa(1987)

Bithecellobjum

pedicellare

hijos 0.020 ==== ——— 4 1 O’Malley yBawa(1987)
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cont. Tabla 5.11

Especie Fig

Fgt/Ggt

N.sitios Referencia
y tipow

Psychotria
nervosa ——
u ibea
astero i -
Swartzia
simplex
ochnacea e
Washingtonia

filifera -0.007

Coniferas:

Abjes
balsamea 0.

Abies
lasiocarpa 0.

001

06

Abies
lasiocarpa
adultos .102
Abies

lasiocarpa
semillas 0.073
Picea

engelmanii 0.07
Picea
engelmanii
adultos .034
Picea
engelmanii
semillas

Pinus

banksiana 0.

0.081

Pinus
contorta 0.02
Pinus

ontorta

0.0058

0.021

0.055

0.038

0.012

0.016

0.017

0.013

74

JA

16G

26

2G

2G

2G

21

21

Shea

Devey y Heywood (1988)

Loveless y
Hamrick (1987)

Hamrick (1987)

McClendghan y
Beuchamp (1986)

Guries y Ledig (1981)

Grant y Mitton (1977)

Shea (1987)

(1987)

Grant y Mitton (1977)

Shea (1987)

Shea (1987)

Dancik y Yeh (1983)

Dancik y Yeh (1983)

Hamrick (1987)
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cont. Tabla %.11

Especie Fig Fst/Gat Fit 1:é1 ";’iﬁgﬁ: Referancia

Pinusg
monticola -0.105 =-=== ——— 6 1 El-Kassaby et al(1987)

Pinus
ponderosa -0.107 0.041 -0.061 7 6A Linhart et al(1981)

Pinus
poderosa 0.022 —=-= ——— 6 1 Farris y Mitton (1984)

Pipus
rigida 0.009 0.034 0.024 21 11G Guries y Ledig (1982)

Pinus
sylvestris 0.11 ———— ———— 3 3 Rudin et al(1974)

Pseudotsuga
Senziecii Smae O D6R e Hamrick (1987)

Arbustos, drboles y coniferas:

Fig Fo/Gge Fig
MEDIAS 0.01 0.07 0.04
DESVIACION
ESTANDAR 0 X7 0.08 0.16
MEDIANA D.02 0.04 0.03
N.DE DATOS 2B 25 12
Especie Fig fat/Gst ¥ Fip N. N.sitios Referencia

loci y tipow

Helechos y licopodios:

Lycopodium
ludiculum -0.66  =====  m—a—- 5 16 Leviny
Crepet (1973)

Pelystichum
munitum n.047 0.024 0.074 10 4G+A Soltis y
Seoltis (1987)

* Tipo de sitios: T=transecto:; A=delimitados arbitrariamente;
G=delimitados geograficamente (ver texto).
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Capitulo Seis: Tasas de polinizaciém cruszada sa Astrocaryum-
mexicanum.

Dentr~ de los principales factores que determinan la
distribucion de los genes y genotipos en un lugar en un momento
dade (la estructura genética de una poblacién) estén los
relacicnados al movimiento de los genes y a los tipos de
apareamiento (Levin y Kerster, 1974; Apéndice II). Los genes de
las plantas se mueven como polen y como semillas. A su ver el
polen puede tener dos comportamientos: o fertiliza a la misma
planta gque lo produjo, fenémeno conocido como autopolinizacidn
(geitonogamia si es entre distintas flores de una misma planta),
n puede moverse a otras plantas (xenogamia). La probabilidad de
que una semilla sea producto de una polinizacién cruzada o de una
autopeclinizacion esta dada por los pardmetros t y s,
respectivamente, y se considera que s+t = 1. Al pardmetro t lo
liamaremos "tasa de polinizacién cruzada®™ (también conocido como
“tasa de entrecruzamiento": outcrossing rate) y al ‘parédmetro s 1o
llamaremos tasa de autopolinizacién (selfing rate).

La importarcia de la tasa de polinizacién cruzada t en la
determinacion de la estuctura genética de las poblaciones es muy
grande (Cleag, 1780: Apéndice II). Asi se conoce que la t
1fecta fuertemente 1 la P en equilibrio: si se tiene una t
pequena, se llega rapidamente a una F alta, aunque no se pierde
totalmente la var.acion y se mantiene indefinidamente una F en el
equilibrio (Turner et al., 1982; Apéndice II). Este es un
resultado bien conocido de la genética de poblaciones para los
llamados "sistemas mixtos"™ con autopolinizacién parcial y por lo
tanto con fecupdacidn cruzada parcial (Hedrick, 1983), en el
equilibrio:

teq=(1~P)Kf1+F), o ?eq = (1-%)/ (1l+t) (Haldane, 1924Db)

Sin embargn, s1 el polen o las semillas se mueven poco se generan
Truzas entre jparientes y la ¥ puede ser mis alta que la predicha
exclusivamente por la t (Hedrick y Cockerham, 1986; Apéndice
TE] :

Usando estas formulas en el equilibrio, a partir del indice
de fijacion F se puede hacer una primera aproximacién a la t
(Lavton y Ganders, 1984), pero esta estimacién puede estar
fuertemente nrsgada 51 en la poblacidn estan actuando otras
fuerz s esvol'*ivas ademads de la endogamia por autopolinizacién.
Por ejemiln s: s» presentan otros tipos de endogamia, la ¥
sugeriria una t ~uy baja. 5i por el contrario esta operando otra
fuerza, como seleccion a favor de algun tipo de heterécigo, la ¥
predeciria una t demasiado alta.

Para resclver 2stos posibles problemas se han ldeado una
serle de metodns alternativos, generalmente agrupados bajeo el
nombre de modelo ~ixto (Brown et al, 1985; Hedrick, manuscrito).
Las suposicilones del modelo mixto son las siguientes :

1.- Dentro de cada madre las clases genotipicas de la progenie
son indepernd_entes, identicamente distribuidas, y se comportan
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como variables aleatorias multinomiales.

2.- Los valores de las probabilidades de polinizacién cruzadas t
y las frecuencias alélicas p estan uniformemente distribuidos
entre las madres.

3.- La segregacidon de alelos en madres heterdécigas es
estrictamente mendeliana.

4.- No hay seleccion gamética ni seleccidn entre la fertilizacién
y el analisis de las muestras.

5.- No se toman en cuenta apareamientos entre parientes ni
apareamientos clasificados fenotipicos.

Una de las primeras versiones del modelo mixto consiste
analizar el numero de hijos heterdcigos de madres homdécigas, dado
gue en ese caso todos los hijos heterécigos tuvieron que ser
resultado de una polinzacién cruzada (Fyfe y Bailey, 1951). De
<uta manera t = proporcion de hijos heterdcigos de madres aa/ p
uh el polen, donde p es la frecuencia del alelo que no presenta
|4 madre estudiada (Fyfe y Bailey, 1951; Hedrick, 1983). La
I'qbla 6.1 muestra como se puede derivar la férmula anterior.
pebido a su sencillez, este método ha sido muy utilizado (Brown y
Clegg, 1984), sin embargo presenta la desventaja de que usa muy
ineficientemente la informacion, al considerar solamente datos de
madres homocigas y abandonar los datos que podrian aportar las
progenies de madres heterocigas (Ritland, 1983).

Para aprovechar esta informacién se han propuestos
2lgoritmos como el siguiente, que es basicamente una modificacién
¢ las ideas presentadas por Brown y Allard (1970). En primer
lugar tenemos gue definir las matrices 8 y T, que se muestran,
junto con su derivacion, en la Tabla 6.2; la matriz 8 esta dada
por las probabilidades de que parte de la progenie sea resultado
le una autopolinizacicn, y la matriz T por las probabilidades de
arte de la progenie sea resultado de una fecundacion cruzada
(Tabla 2). Asi las probablidades de la tabla 6.2 se relacionan
entre si de las siguiente manera (Ritland y Jain, 1981,; Ritland,
1983):

Pl_](t,p; = tl-t}silj + tTi,j[p)

Donde P; &5 la matriz que relaciona los efectos tanto de la
autoferfilizacion como de la fecundacion cruzada en los genotipos
de la progenie, dados los genotipos de las madres.

Los algoritmes mas primitivos juntan a la pregenie de todas
las madres con un genotlipo, y usando métodos de maxima
verosimilitud obtienen que la t de una poblacion serd agquella en

la que
Tkl ‘Eifj ei,j(%Ti,3(P))
Pl,j (txrp}
donde @; 5 es una matriz de 3 x 3 donde se presenta a la

i
frecuencid de los hijos con un genotipo (i) producidos por un-
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genotipo de madre dado (j) y ¢ty es el valor de t en la k’éBimm
iteracion.

51 se tienen locus con mds de dos alelos, se pueden juntar
los alelos mias raros o se pueden usar otros algoritmos como los
desarollados por Brown et al (1975) o por Clegg et al. (1978).
Los métodos anteriores tienen la desventaja de que suponen que
conocemos las frecuencias alélicas del polen y generalments
asumen que estas son iguales a las gue presentan las sadres; lo
cual no es necesariamente cierto (Fripp et al., 1987). Para
resolver este problema, Brown y Allard (1970) propusieron un
algoritmo que calcula conjuntamente las frecuencias alélicas del
polen p y la t. Para esto se dan una t y un p iniciales,

aproximadas por otro método, (la p pude ser la de las madras) y
entonces se obtiene

Pk+1=ZiE‘j ej,§ (Px Ui,q)

pi'j (tyx, Px)

donde U es la matriz

0.5
0.5

1
[= =N

. 0
. 1
0 [v]
esta p se usa para estimar la t con la formula anterior, y esta

proceso se repite hasta que se alcanzan valores estables
(Ritland, 1983).

Un método también muy utilizado consiste en tratar de
estimar los genotipos de las madres al mismo tiempo que los

parametros p y t (Brown et al, 1975; Allard et al., 1977). Esto
se debe a dos razones:

a) Simplifica mucho el trabajo de campo, ya que es muy fécil
colectar semillas, mientras gque colectar tejido materno implica
equipo que no siempre se tiene y cierta cantidad de trabajo
adicional tanto de campo como de laboratorio (Hamrick y
Loveless, 1986).

b) La expresién de muchas enzimas cambia durante el desarrollo de
la planta, por lo que muchas genes no se expresan en las madres o

en los hijos, y por lo tanto no se pueden comparar (Gan et al,
1981) .

Para estimar los genotipos maternos, el algoritmo de Brown y
Allard (1970) requiere que primero se tengan estimaciones
preliminares de la t y p. Para estimar la probablidad de cierto
Jenotipo materno se puede utilizar la siquiente expresioén:

L(i,9)= 5,0l Py 4(ty,Px)* Ny g
donde f, , es la j-ésima frecuencia genotipica materna emn la
iteracigb X y N; 1 es el conjunto de hijos de genotipo i de la
familia 1 (Ritlaﬁé. 1983). El procedimiento mds eficiente
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consiste en tomar como el genotipo de la madre de la familia 1 a
la j que maximiza L(i,j) y usarlo para iterar en las dos férmulas
anteriores juntando a las familias con igual genotipo (Ritland y
Jain, 1981).°

Los modelos anteriores son para datos de un solo locus, y
por lo tanto no hacen un uso eficliente de toda la informacién que
se puede tener disponible, ya que con varios loci, si uno no
detecta un evento de polinizacién cruzada, probablemente otros
lo hagan (Shaw y Allard, 1981; Shaw et al, 1981). Estos modelos
por lo general presentan menor varianza que la media de
estimadores de un solo locus (Ritland, 1983). Se han propuesto
varios algortimos multiloci; uno de los mis utilizados es el de
Ritland y Jain (1981) que se deriva directamente del de Brown y
Allard (1970), ampliado para m loci. Simplemente usa el llamado
producto de Kronecker (cada valor por toda la matriz anterior,
ver Coello y Escalante, 1989) de las matrices B y T para cada
loci, que por lo tanto generan unas nuevas matriceé 8m y Tm que
tendran dimensiones 3" donde n es el fumerc de loci.
Posteriormente se pueden usar versiones para estos casos de las
férmulas mencionadas anteriormentae.

Estos métodos multilocl son mucho mencs afectados por
violaciones a los supuestos del modelo mixto que los métodos de
un solo locus. Ritland y Jain (1981) nos muestran gque su
algoritmo multilocus es bastante resistente a violaciones de los
supuestos en relacién a la seleccién y a los apareamientos al
azar. Si existe seleccién a favor de heterdécigos o apareamjento
clasificado negativo (entre individuos de genotipo distinto), las
estimaciones tenderan a dar valores de t mds altos de lo real; si
se aparean preferencialmente entre individuos geneticamente
parecidos (apareamieto clasificado positivo) la t estimada va a
ser menor a la real. Sin embargo los efactos son minimizados al
usar unos 5 o mas loci distintos.

Para probar si se cumplen estos supuestos se pueden tratar
de estimar los hijos predichos seqin el modelo y comparar con los
observados con una Chi-cuadrada (Ritland, 1983), o utilizar una
prueba generada a partir de la distribucién de Poisson como la
propuesta por Smyth y Hamrick (1984), en la que se obtiene la
media y la varianza del nimero de hijos heterdcigos de madres
homécigas; si resulta que la varianza es significativamente mayor
que la media, se considera que los apareamientos no son al azar.

También se han propuesto modelos alterncs al mixto, como el
de apareamientos correlacionados de Schoen y Clegg (1984, 1986)
en el que todas o la mayoria las semillas producidas por una
madre provienen del polen de una sola planta, pero en realidad la
mayor parte de las plantas se encuentran en un punto intermedio
entre la panmixia y la polinizacién por un solo padre.

Otros puntos importantes en relacién a la t son los
siguientes:

1) Numero de individuos a ensayar. Para tener una certidumbre
del 95% en la estimacién del genotipo maternmo Brown y Allard
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({1970) demuestran que se requiere analizar, para tasas bajas de
polinizacién cruzada de alrededor de 0.1, de solo 2 a 3 hijos por
madre, mientras gue entre mas alta sea la tasa de polinizacién
cruzada se requieren cada vez m&s individuos. Recomiendan usar

en general entre 200 y 300 individuos en total, y unas 30
familias en promedio. Aconsejan gue nunca se deben de usar menos
de 5 familias.

2) Numero de loci a ensayar. Este debe de depender de la t. Shaw
y Brown (1982) demostraron que con 1 locus seria suficiente si 1la
t es menor de 0.6, aunque es conveniente ensayar més dado gue en
un solc gene se podrian tener errores si se viola alqun supuesto
del modelo mixto. Generalmente se conasidera 4 loci son mAs que

suficientes para todos los casos, siempre y cuando los alelos en
cada uno de ellos tengan frecuencias intermedias (Ritland, 1983).

3) Estimacién de la t en plantas autoincompatibles, A pesar de
gue se sepa por métodos ecolégicos que la planta es
autoincompatible (por ejemplo a partir de datos generados por
polinizaciones controladas), tiene sentido estimar la tasa de
pelinizacién cruzada, dado gue esta tasa es un estimador de la
endogamia efectiva, (recordemos que s = 1 - t) ya sea por
autopolinizacién o por otras fuentes (Ritland, 1983; Pérez de 1la
Vega y Allard, 1984). Si la planta es incompatible pero obtenemos
una t menor de 1 quiere decir que existe cierto grado de
endogamia, generada porque se estan cruzando entre parientes. La
magnitud de ésta endogamia puede ser explorada con los métodos
propuestos por Hedrick y Cockerham (1986) y por Ritland (198%9a).

4) Estimadores de la tasa de polinizacién cruzada t mayores de
uno. Claramente estos no tienen sentido biolégico, por lo que
muchos algoritmos los redondean automaticamente a 1, pero se
pueden llegar a estimar por varias razones (Brown et al, 1985):
a) Por azar, si la t real es muy alta. b) Por abundancia de
apareamientos clasificados negativos, como es el caso de las
plantas heterostilicas. c) Por seleccién a favor de los
heterdcigos.

5) Estimadores heterogéneos para distintos loci. A pesar de que
es alge comun gque suceda, es dificil de interpretar. Pude deberse
a errores de muestreo, a seleccidén natural para uno de los loci,
0 a patrones de herencia no mendelianos para algunos loci (Brown
et al., 1985; O'Malley y Bawa, 1987).

6) Heterogenidad en la t entre sitios o entre afios. Es dificil de
demostrar estadisticamente que la t varia en el espacio o en el
tiempo, porque las varianzas asociadas a la estimacién de t son
generalmente altas. Sin embargc este fendmeno se ha descrito en
varias especies (Schemske y Lande, 1985; Escalants y Coello,
1989), especialmente en las que presentan sistemas mixtos con t
intermedias y son polinizadas por animales que dependen de las
condiciones del tiempo local.

En éste capitulo reporto la tasa de polinizacién cruzada t
de Astrocavum mexjicanum en Los Tuxtlas, Veracruz, para tres afios
en un sitio (B, ver Capitulo 2) y en un afio en otros tres sitios,
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usando para ello cinco enzimas polimérficas.
MATERIAL Y METODOS
b

Las colectas de semillas de Astrocarvum maxicaoum se
realizaron en la Estacién de biologia tropical Los Tuxtlas, en
los sitios descritos en el Capitulo 2, mds una franja de 10 m de
ancho a cada lado (o sea en parcelas de 40 x 50 m), excepto para
1988, donde se usé una franja de 15 m (o sea una parcela de 50 x
60 m). En 1985 y 1988 sélo se colecto en el sitio B, el 12 y el
30 de septiembre, respectivamente, mientras que en 1987 se
colectd de los sitios A, B, C y CC, entre el 15 y 18 de
septiembre. Se colectaron cuandc menos 10 semillas viables ds
una sola inflorescencia, por individuo qua se hublera reproducido
ese afio.

Posteriormente en la ciudad de México se realizaron
electroforesis en almidén con los métodos y para lds enzimas
descritas en los capitulos anteriores y en el Apéndice I. En 1985
se analizaron sélo dos loci (LAP y 6-PGD), mientras que en los
otros dos afios se analizaron 5 loci (MDH, 6-PDGD, ADH, LAP ¥y
PGI).

El an&lisis de los resultados de las electroforesis se hizo
con el algoritmo de Ritland y Jain (1981), tanto para estimar las
tasas de polinizacién cruzada t por locus como para su estimacién
multiloci, usando para esto un programa para computadora
suministrado por K. Ritland. Para estimar los errores estdndar se
utilizé un metodo de bootstrap que incluye el mismo programa de
Ritland , usando 100 iteraciones. Las vioclaciones al modelo mixto
se estudiaron con el método de Ritland (1983) comparando con una
Chi-cuadrada las proporciones de genotipos en la progenie
observadas por locus con las esperadas sequn el modelo, donde se
tiene 1 grado de libertad para 2 alelos y aproximadamente 9
gradoa de libertad para 3 alelos (El-Kassaby y Ritland, 1986).
Este andlisis se realizé también con el programa facilitado por
K. Ritland.

RESULTADOS

En total se analizaron 379 familias diferentes (semillas
producidas por una madre) y 2125 semillas. Las tasas de
polinizacién cruzada t por locus, sitio y afio, sus errores
estdndar (basado en un método de bootstrap usando 100
iteraciones) y los tamafios de wuestra utlizados para estimarlas
(madres/semillas) se muestran en la Tabla 6.3. El valor por locus
varia entre 0.539 (sitio Cc; 1987, 6-PGD) a 1.388 (S8itio B, 1988,
PGI). La media por locus para las 5 enzimas y los cuatro sitios
en 1987 fue 1.030 y usando los 3 afios fue de 1.040. La
distribucién de los estimadores por locus en 1987 y en los tres
anos se muestran en las Figs. 6.1 y 6.2, respectivamente.

Se estimé la tasa de polinizacién cruzada multiloci con sl
método de Ritland y Jain (1981), y estas estimaciones para cada
sitio/afio las mostramos en la Tabla 6.3. Estas tasas de
polinizacién cruzada multiloci van desde 0.933 (Sitio B, 1985) a
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1.050 (Sitio B, 1987), con una media de 1.011 para 1987 y de
0.997 usando los tres afios. En ningun caso parece ser distinta la
tasa de fecundacién cruzada a 1, segqun una aproximacién normal
al intervalo,de confianza al 95%, = E.E. x 1.96, (Richardson et
al., 1986; O’Malley et al., 1988).

La variacién en los estimadores multiloci de la tasa de
polinizacién’ cruzada por sitio como funcién de la densidad de
individuos reproductivos por metro cuadrado qus hubo en ess sitio
en ess afin, me musstra en la figura 6.3, Bl intervalo de
confianza al 95% suglere que ninguna t multiloci es
significativamente distinta a 1.

Para estudiar las violaciones a los supuestos del modalo
mixto, usamos el metodo de Ritland (1983), gue presentamos en la
Tabla 6.4 para cada afio/sitio. En 13 de las 27 estimaciones por
locus, el valor de Chi-cuadrada es grande (P<0.01) lo que sugiere
violaciones al modelo mixto. Dentro de éstas violaciones podrian
estar el que los donadores de polen no fueran una muestra’
aleatoria del total de los adultos, que los padres de una familia
dada fueran una muestra pequefia del total de individuos
reproductivia en una poblacién, distorsiones en la segregacién de
algunos genes, seleccién natural entre el paso de dvulos
fecundados a semillas o apareamiento clasificado negativo.

DISCUSION

A partir de datos sobre la bioclogia reproductiva de A,
mexjcanum, Burquez et al. (1987; ver también el Capitulo Dos de
esta tesis) predicen que la tasa de polinizacién cruzada de esta
palma debe de ser alta. Esta prediccién se basa en 3
caracteristicas de la especie: 1) la separacién espacial de los
sexos dentro de una inflorescencia, 2)la separacién temporal de
los sexos dentro de una inflorescencia, el primer dia abren
sicrénicamente todas las flores femeninas, y hasta el segundo
dia, cuando la mayor parte de las flores femeninas ya essta
polinizadas y presentan una baja receptividad, todas las flores
masculinas simultaneamente liberan el polen, 3) la menor
fecundidad que mostraron autopolinizaciones controladas, que
produjeron en promedio sélo un 23.5% de frutos si consideramos
como el 100t que los que produjeron las polinizaciones cruzadas.
Usando este ultimo dato como una aproximacién a la t, tal como
han hecho algunos autores (ver por ejemplo Cuguen et al., 1989),
se esperaria una t para A. pexicapum de alrededor de 0.77 o
mayor.

Datos en relacién al movimiento de andlogos de polen
(Burquez no publicado) sugleren que el polen se mueve mucho entre
individuos. Si el polen viaja grandes distancias se reducen las
probabilidades de endogamia por cruza entre parientes (O’Malley y
Bawa, 1987). Estas consideraciones apoyan la idea de estimadores
de la tasa de polinizacién cruzada cercanos a 1 en ). mexicanum,
debido a que, como ya mencionamos, la endogamia puede producir
estimadores bajos de la tasa de polinizacién cruzada (Ritland,
1989a).
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A partir de la férmula de la ¢t en eguilibrio (t_ ., = 1~
¥/1+¥), podemos obtener un estimador de t. lLos indlogs de
fijacién P estimados para A. mexicanum (Capitulo 5) fueron en
promedio negativos tanto para padres como hijos, sugiriendo
valores de t iguales o mayores da 1 (usando el promedio de ¥ en
la férmula de equilibrio obtenemos una t esperada de 1.30). La
figura 6.4 muestra para cada enzima por sitio por afio el indice
de fijacién ¥ como funcion de la tasa de poliizacién cruzada. La
linea continua representa la relacion en el equilibrioc. En la
mayor parte de los casos se encuentran las enzimas por abajo de
ésta relacién, lo que indica que existen en la poblacion més
heterécigos de los esperados por el sistema reproductivo.

La estimacién de la tasa de fecundacién crusada ¢t para A,
mexicanum usando el "modelo mixto® confirma las predicciones de
la biologia floral y de:la estructura gendtica observada en la
poblacién. La t no parece ser estadisticamente distinta de 1, lo
que indica poca o nula autopolinizacion y poca endbgamia,

En las estimaciones de t para un sélo loci encontramos una
gran variacién entre enzimas y entre sitios (rango 0.539 a 1.388,
media 1.040). Esta gran variacién se ha reportado en la mayor
parte de lus estudios en los que se ha estimado la t para varias
enzimas y sitios, y es uno de los problemas que se tratan de
resolver al utilizar algoritmos multiloci (Shaw y Allard, 1981;
Shaw et al., 1981; Smyth y Hamrick, 1984; Brown et al, 1985;
O‘Malley y Bawa, 1987). Para Agtrocarvum mexicanum podemos decir
que los estimadores multilocl son robustos y consistentes entre
sitios y afos, y que la inspeccién de los intervalos de confianza
sugiere que nunca son estadisticamente distintoa de 1. Las
diferencias entre enzimas, sitios y/o aflos parecen deberse mas
bien a que son valores distribuidos aleatoriamente alrededor de
una media. Esta idea se refuerza al no observarse patrones en
relacién a la densidad de individuos total o adultos por sitio.
Con respecto a los datos de 1987, parece que existe un patrén de
menores tasas de polinizacién cruzada en densidades de individuos
reproductivos intermedias, pero solo es una sugerencia ya que no
es significativamente distinta de 1 ninguna estimacién de la tasa
de polinizacién cruzada.

Las pruebas de Chi-cuadrada para las desviaciones con
respecto a lo esperado sequn el modelo multiloci de Ritland y
Jain (1981) sugieren que se estd violando alguno o varios de los
supuestos de el modelo mixto. Estas violaciones han sido
reportadas en la mayor parte de los estudios de tasas de
polinizacién cruzada en las que especificamente se han buscado
(Smyth y Hamrick, 1984; O’Malley y Bawa, 1987; O‘’Malley et al,
1988), lo cual es légico dado lo restrictivo del modelo (Brown et
al, 1985). Por ejemplo, para el drbol tropical Phitecellobjium

de 4 enzimas estudiadas, en 2 se encontraron .
violaciones (O’Malley y Bawa, 1987). Para Bartholletla excelsa,
de dos enzimas utilizadas se encontraron fuertes violaciones al
modelo mixto en una (O’Malley et al, 1988). En A. mexicanum el
patrén que se encontré es similar; en 13 de 27 estimaciones se
encontraron aparentes vioclaciones al modelo mixto. Conviene
comentar que un problema de ésta prueba estadistica es que los
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grados de libertad son sélo aproximados (El-Kassaby y Ritland,
1986) . En Amtrocaryum mexicanum las posibles vioclaciones al
modelo mixto pueden deberse a varias causas.

1) La frecuencia alélica p en el polen puede estar sesgada, dado
que los padres no son una muestra aleatoria del total de los
adultos, y seguramente existen algunos arboles gque dejan mis

hijos que otros, como sucede en Eucalyptus regnans (Fripp et al,
1987).

2) Posiblemente existen cierto grado de aparesamiento
correlacionados, esto es, que los padres (donadores de polen) de
una inflorescencia dada son solo una muestra relativamente
pequena del total de individuos reproductivos en una poblacién
(Schoen y Clegg, 1984, 1986).

3) Posibles distorsiones en la segregacion de ciertos genes, que
el andlisis de las cruzas no pudo detectar (ver Capitulo Tres),
pero que tal vez se podrian demostrar con muestras mids grandes
(Ellstrand y Devlin, 1989).

4) La existencia de P negativas en las semillas podria indicar
otra violacién, la existencia de seleccién en el paso de évulos
fecundados a semillas.

S) Es posible que exista cilerto grado de apareamiento clasificado
negativo, o sea que las plantas "prefieran” como donadoras de
polen a las plantas (o al polen) con los genotipos més distintos
a ellas (Hartl y Clark, 1989; Apéndice II).

Generalmente no se considera muy grave que no se cumpla
estrictamente el modelo (Brown et al, 1985), dado que el modelo
de Ritland y Jain (1981) es realmente muy robusto, especialmente
sl se usan 4 o mds enzimas distintas como ya lo discutimos en
relacién a la Figura 6.1. Para el caso de A. mexicanum la
violacién para los apareamientos correlacionados no afecta
fuertemente, pues sl se usa el modelo mixto para familias de uno
o pocos padres, la t obtenida subestima la t real (Schoen y
Clegg, 1984). Por otra parte el exceso de heterécigos que
presenta A. mexicanum hace que se sobreestime ligeramente la t
(Riltand y Jain, 1981).

Una revisién de la literatura de los valores para la tasa de
polinizacién cruzada estimados con métodos genédticos se presentan
en la Tabla 6.5 y en las Figuras 6.5a y b. Solo use datos de
estudios en los que se consideraran datos de 5 o Was
progenitores. Para la Figura 6.5 utilicé la mitad entre el valor
mdximo y el minimo si existian varios datos para una especie. Se
encontraron un total de 104 estimaciones para 90 especies. Los
datos se dividieron en dos categorias: hierbas por un lado, y
drboles y arbustos por el otro. Para drboles y arbustos las tasas
de entrecruzamiento son significativamente més altas que en las
hierbas (t media arboles y arbustos = 0.88, t media hierbas =
0.42, Mann-Whitney T=242, £=5.50, P<0.001, Tabla 6.5, Fig. 6.5).
Por ejemplo, en Eucalyptus spp. se ha reportadoc un rango de entre
0.69 a 0.86 (Brown et al., 1985) y en coniferas de entre 0.89 a
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0.98 (Schemske y Lande, 1985; ver también la Tabla 6.5). Mientras
que en hierbas (Fig. 6.5 a) tenemos todo el rango de valores de
t, aungue la moda mds importante se registra entre valores de 0.0
y 0.1, pues fran cantidad de hierbas se autofertilizacién de
manera casi exclusiva.

Para las Arboles tropicales se ha esspaculado mucho sobre los
valores promedio de las tasas de polinizacién cruzada. Tenemos
desde las hipétesis especulativas de Pedarov (1966) que trataba
de explicar el elevado numero de especies de 4rboles tropicales
como producto de gran cantidad de fendmenos de especiacién,
generados a su vez por flujo genico restringido debido a la
autopolinizacién; hasta las sugerencia de muy alta polinizacién
cruzada y movimiento de polen de Ashton (1969).

El primer estudio publicado sobre la tasa de polinizacion
cruzada en un 4rbol tropical fue el realizado por O’Malley y
Bawa (1987) en Ppithecellobium pedicellare en el qué obtuvieron
una t multilocus de 0.951, posiblemente menor que 1, usando 4
loci electroforéticoe y 38 padres. En el arbol tropical de la
nuez del Brasil, Bertholletia excelsa, O’Malley et al. (1988)
reportan una t multilocus de 0.85 para dos locus, con datos de 29
padres. Datos preliminares para Psychotria faxlucens en Los
Tuxtlas, Ver. sugieren una t de entre 0.8 a 1 (Pérez et al., no
publicado). Aparentemente los Arboles tropicales se comportan de
manera muy parecida al resto de los Arboles, como sugiere la
comparacién de estos datos con la Figqura 6.5b. Sélo existen
estimaciones para un arbusto tropical, Piper amalago, en Santa
Rosa, Costa Rica, en el gue usando una enzima (PGI), Heywood y
Fleming (1986) estimaron una t promedio de 0.578 para S5 sitios
(rango 0.421 a 0.742).

Se ha sugerido que posiblemente en los &rboles la mutacién
sea muy importante, debido a que sus grandes longevidades y
arquitecturas permiten que se acumulen en gran nimero de
mutaciones en los meristemos, gue eventualmente pueden llegar a
reproducirse (Ledig, 1986). Asi la polinizacién cruzada (t
cercanas a 1) parecen ser un mecanismo para reducir esta "carga
mutacional™ en la progenie, dado que al evitar la
autopolinizacién, se minimiza la probabilidad de que se expresen
estos mutantes gue la mayoria de las veces son deletéreos y
recesivos (Ledig, 1986). En hierbas no se acumularian tanto las
mutaciones somdticas, dado que sus grandes fecundidades les
darian el mecanismo para eliminar cada afio a buena parte de los
mutantes deletéreos y recesivos, debido a que durante la
reproduccién se forman individuos homécigos para estos genes y a
que buena parte de dichos individuos van a ser eliminados por
seleccion natural (seleccién "purificadera”™, Kimura, 1983). Asi
las tasas de fecundacién cruzada tan altas gque presentan los
&rboles ayudan a explicar, cuando menos en parte, la gran
cantidad de variacién que se encuentra en las poblaciones y los
bajos niveles de diferenciacién entre poblaciones (lLedig 1986;
Loveless y Hamrick, 1987; Buckley et al., 1988).
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Tabla 6.1. Proporciones de genotipos en los hijos obtenidos de
madres homdcigas AgAy .

Genotipos de la progenie

Frecuencia de

apareamiento AjAj Alhj
8 (auto) 8 ————

t (cruzada) tpg tpj
1.0 s+tpy tpj

por lo tanto Ainj - tpj

y despejando t = Ai“j V' 4 Py

Tabla 6.2. Probabilidades condicionales de que una madre dada
tenga cierto tipo de descendencia, dadas cierta frecuencia
alélica p y cierta tasa de fecundacién cruzada t.

Genotipo Madre

AA Aa aa
Probabilidades, AA s +tp 8/4 + tp/2 (o]
dado un genotipo
materno, de Aa tg s8/2 +t/2 tp
genotipo de
un hijo aa 0 s/4 +tq/2 8 + tgq

Esta matriz se puede separar en dos matrices, una para las
probabilidades de eventos de autopolinizacién 8, que 1nclu¥l
todos los elementos multiplicados por s y otra matriz para led
eventos de polinizacién cruzada T, que estd formada por loa
elementos multiplicados por t.

S=11/4 0 T= p p/2 0
01/2 0 ql/2 p
0 1/4 1 0 g/2 q



Tabla 6.3, Tasas de polinizacién cruzada, errores estandar y

tamafios de muestras para 3 afios y 4 poblaciones de A. mexicanum,
en Los Tuxtlas, Ver. X es la media de los estimadores por locus,
X mult es la estimacién multiloci.

ANO  SITIO ENZIMAS

MDH 6-PGD PGI ADH IAP X X mMuLT
1985 B 0.942 1.08d 0.9%6 0.933
Error estandar (.113) (.076) (.090) (.089)
N madres,N hijos 19,136 60,382 19,136 19,1136
1987 A 1.105 0.806 1.181 1.091 1.179 1.077 1.050
Error estandar (.099) (.1%0) (.130) (.101) (.0B4) (.033) (.034)
N madres,N hijos 81,413 81,376 81,419 81,420 81,431 81,445 81,445
1987 B 1.040 1.212 1.363 0.910 1.160 1.078 0.992
Error estandar (.141) (.058) (.107) (.163) (.085) (.020) (.020)
N madres N hljos 72,377 72,328 72,379 72,350 72,371 72,395 72,395
1987 c 0.833 0.539 0.811 1.196 1.036 1.070 1.018
Error estandar (.241) (.398) (.284) (.098) (.074) (.033) (.032)
N madres,N hijos 42,229 42,154 42,210 42,233 42,235 42,246 42,246
1987 cc 0.558 1.311 1.263 0.893 1.110 1.068 0.985
Error estandar (.134) (.105) (.119) (.172) (.080) (.034) (.033)
N madres,N hijos 45,257 45,245 45,261 45,258 45,261 45,275 45,275
1988 B 1.145 0.92 1.388 0.971 1.043 1.045 1.007
Error estandar (.101) (.104) (.149) (.087) (.077) (.027) (.027)
N madres,N hijos 79,382 79,382 79,382 79,382 79,382 79,382 79.382
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Tabla 6.4. Valores de Chi-cuadrada para las desviaciones de los
datos con respecto a lo esperado segun el modelo para la
estimacién multiloci de la tasa de polinizacién cruzada de
Ritland y Jain (1981), a partir del método de Ritland (1983) para
Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas, Ver. Grados de libertad
estimados segun El-Kassaby y Ritland (1986).

ANO SITIO ENZIMA Xi cuadrada G.L.
1985 B 6-PGD 1.26 1
1985 B LAP 3.90 g
1987 A MDH 4.23 |
1987 A 6-PGD 3.60 1
1987 A PGI 8.23% 1
1987 A ADH 6.24 1
1987 A LAP 31.48% 9
1987 B MDH 7.07% 1
1987 B 6-PGD 4.05 1
1987 B PGI 3.19 1
1987 B ADH 18.39% 1
1987 B LAP 45,72% 9
1987 c MDH 6.98% 1
1987 c 6-PGD 8.58% 1
1987 C PGI 2.31 1
1987 o ADH 5.84 1
1987 3 LAP 17.69 9
1987 cc MDH 17.53% 1
1987 cc 6-PGD 4.66 1
1987 cC PGI T7.41% B
1987 CC ADH 13.15+* 1
1987 ce LAP 45,13 9
1988 B MDH 5.54 1
1988 B 6=-PGD 4.09 ; §
1988 B PGI 4.30 1
1988 B ADH 14.87% 1
1988 B LAP 316.96*% 9
* P<0.01



Tabla 6.5. Especies en las que se ha estimado la tasa de
polinizacién cruzada t y forma de vida (ver texto).

-3

Especie . Refearencia
Hierbas:
Avena barbata 0.045 Marshall y Allard 1970a.
Avena barbata 0.013 Hamrick y Allard 1972.
Avena barbata 0.020 Allard et al 1972.
Avena fatua 0.04 Imam y Allard 1965.
Avena fatua 0.01 Clegg 1972.
Avena sterilis 0.04 Jain 1975.
Bidens amplectens 0.664 Sun y Ganders 1988.
Bidens forbesii 0.612 Sun y Ganders 1988.
Bidens cervicata 0.608 Sun y Ganders 1988.
Bidens hawaiensis 0.634 Sun y Ganders 1988.
Bidens menziesii 0.619 Sun y Ganders 1988.
Bidens pilosa 0.068 Sun 1989.
Bidens s. confusa 0.881 Sun y Sanders 1988.
Bidens s, sandivengis 0.627 Sun y Ganders 1988.
forta 0.615 Sun y Ganders 1988.
Borrichia frutescens 1.13 Antlfinger 1982.
Bromus 0.096 Brown et al 1974.
Carduus nutans 1.11 Smyth y Hamrick 1984.
Clarkia exilis 0.52 Schemske y Lande 1985.
Clarkia temblorensis 0.55 Schemske y Lande 1985.
Clarkia upguiculata 0.96 Schemske y Lande 1985.
Collinsia heterophylla 0.93 Schemske y Lande 1985.
Collinsia sparsiflora 0.42 Schemske y Lande 1985.
cynosurus cristatus 0.98 Ennos 1985.
Eichornia paniculata
morfo pin 0.90 Brown et al. 1985.
morfo intermedio 0.93 Brown et al. 1985.
morfo thrum 0.84 Brown et al. 1985,
promedio 9 poblaciones 0.66 Glover y Barrett 1986.
0.07 Sanders y Hamrick 1980.
Festuca mycrostachys 0.0001 Schemske y Lande 198S5.
Festuca mycrostachys 0.005 Adams y Allard 1982.
Gilla achilleifolia 0.57 Schoen 1982.
Hordeum jubatum 0.013 Brown 1979.
Hordeum spontaneum 0.015 Brown et al. 1978.
Hordeum vulgare 0.009 Khaler et al 1975.
Helianthus annuus 0.75 Ellstrand et al 1978.
Impatiens
(flores casmégamas) 0.496 Waller y Knight 1989.
0.07 Ennos 1981.
Ipomoea purpurea 0.70 Ennos 1981.
Ipomoea purpurea 0.654 Brown y Clegg 1984.
Ipomoea purpurea 0.707 Schoen y Clegg 1985.
Limnanthes alba 0.78 Jain 1978.
Limnanthes alba 0.80 Ritland y Jain 19s81.

cont.pag.sig



cont.Tabla 6.5

Especie t Referencia
Lolium multiflorum 0.82 Schemske y Lande 1985.
lupinus affinis 0.35 Harding et al. 1974.
Lupipus bjicolor 0.04 Harding et al. 1974.
Lupinus panus 0.45 Harding et al. 1974.
Lupinus pachylobus 0.00 Harding et al. 1974.
Lupinus pilosus 0.30 Schemske y Lande 1985.
Lupinus succulentus 0.46 Schemske y Lande 1985.
Lycopersjcon
i i 0.14 Rick et al. 1977.

Medjicago pelymorpha 0.082 Jain 1975.

Qenothera organensis 1.00 Levin et al.1979.
Papaver dubium 0.25 Schemske y Lande 1985.
Phaseolus coccineus 0.65 Coello y Escalante 1989.
P eolus vulgaris 0.24 Coello y Escalante 1989.
Phlox cuspidata 0.22 Levin 1978.

Mimulus guttatus 0.52 Ritland y Ganders 1987.
Plectritis brach emo 0.01 Ganders et al 1977.
Plectritis congesta 0.66 Ganders et al 1977.
Senecjo vu s 0.03 Marshall y Abbot 19B2.
Spergqularia marina 0.015 Schemske y Lande 1985.
Sperqularja media 0.12 Schemske y Lande 1985.
Stylosanthes scabra 0.018 Schemske y Lande 1985.
Trifolium subterraneum 0.0015 Schemske y Lande 1985.
Triticum hirtum 0.045 Jain 1975.

Triticum speltoides 0.85 Schemske y Lande 1985.
Turnera ulmi ia 0.19 Barrett y Shore 1987.
Zea mays 0.99 Brown y Allard 1970.
Hierbas:

MEDIA 0.42

DESVIACION ESTADAR 0.35

MEDIANA 0.45

N 59

Especie t Referencia

Arboles y arbustos:

Ables lasjocarpa 0.89 Shea 1987.
Acacia crassjicarpa 0.96 Moran et al 1989.
Acacia auriculiforms 0.93 Moran et al 1989.

stro um mexjicanum 0.998 Este trabajo.
Banksia attenuata 1.11 Scott 1980.
Banksia menziessi 1.04 Scott 1980.
Bertholletia excelsa 0.849 O’Malley et al. 1988.
Eucalyptus citriodora 0.86 Yeh et al, 1983,
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cont.Tabla 6.5

Especie : t Referencia
Eucalyptus delegatenis 0.79 Moran y Brown 1980.
Eucalyptus grandis 0.84 Brown et al. 1985,
Eucalyptus kitsonia 0.77 Fripp 1982.
Eucalyptus obligua 0.76 Brown et al.1975.
Eucalyptus pauciflora 0.70 Phillips y Brown 1977.
Eucalyptus regnans 0.69 Brown et al 1985,
Eucalyptus regnans 0.55 Fripp et al. 1988.
Eucalyptus saligna 0.77 Brown et al. 1985.
Eucalyptus stellulata 0.77 Brown et al. 1985,
Eucalyptus stoatei 0.82 Hopper y Moran 1981.
Psychotria faxlucens
morfo pin 0.994 Pérez no publicado.
morfo thrum 0.952 Pérez no publicado.
Picea abjes 0.89 Lundquist 1979.
Picea engelmanni 0.87 Shea 1987.
Pinus ellictii 0.94 Schemske y Lande 1985.
Pinus mariana 0.95 Yeh et al 1989.
Pinus monticola 0.977 El-Kassaby et al. 1987,
Pinus popderosa 0.958 Mitton et al 1977.
Pinus ponderosa 0.905 Farris y Mitton 1984.
Pinus radjata 0.98 Schemske y Lande 1985.
Pinus rigida 0.95 Guries y Ledig 1982.
Pinus sylvestris 0.93 Brown 1979.
Piper amalago 0.578 Heywood y Fleming 1986.
Pithecellobjum pedjcellare 0.951 O’Malley y Bawa 1987.
Pseudotsuga menziessi 0.93 Shaw y Allard 1981.
Arboles y arbustos:
MEDIA 0.88
DESVIACION ESTADAR 0.12
MEDIANA 0.91
N 30
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Figura 6.1. Distribucion de las tasas de polinizacion cruzada t por
locus por sitio en Astrocaryum mexicanum, en Los Tuxtlas, Ver. para 1987.
Se muestra la media por locus y la media de la estimacién multilocr.
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Figura 6.2. Distribucion de las tasas de polinizacion cruzada t
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en Los Tuxtlas, Ver. Se muestra la media por locus y la media
de la estimacion multiloct.
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g) Debe tener generaciones discretas.

h) La poblacién debe tener unos limites claramente definidos, o
sea que debe mjustarse, por ejemplo, al modelo de "islas" de
Wright (1940, 1951) o al de "“Stepping stones" de Kimura (Kimura y
Ohta, 1971).

i) No debe actuar mninguna otra fuerza evolutiva.

Si se viola cualguier supuesto, el numero de individuos real
de la poblacion va a ser distinto de su tamafio efectivo Ng.
Generalmente el tamano efectivo es menor que el numero de
individuos real. Asi, un indice util puede ser Ng/N, el cual
generalmente toma valores menores de 1 (Crawford, 1984a).

De esta manrra se han propuesto en la literatura varias
grupos de metodcs para estimar el tamano efectivo. FEstos grupos
dependen de la defincinn de tamano efectivo a partir de la cual
se derivaron, y pueden ser, de acuerdo a lo senalado
anteriormente:

a) Derivados a partir del incremento en el indice de fijacién,
gue nos dan el "Tamano efectivo por edogamia" (Wright, 1931:
Kimura y Crow, 1963).

b) Obtenidos a partir de considerar el aumento en la varianza en
las frecuencias alelicas entre subpoblaciones, gue nos dan los
estimadores de "Tamano efectivo por varianza" (Crow y Morton,
1955; Kimura y Crow, 1963).

c) Relacionadas a la tasa de perdida de la heterocigosis, o lo
gue es lo mismo, a la tasa de pérdida y fijacion de alelos por
deriva, estimaciones conocidas como "Tamano efectivo por
eigenvalor” o por "Extincieon aleatoria™ (Haldane, 1939; Ewens,
1979). Estas han sido llamadas asi porque esta tasa de perdida de
la heterocigosis esta determinada por el eigenvalor no unitario
mas grande de la matriz de Markov de probabilidades de
transicién que describe el proceso de la deriva génica seqgun el
modelo de Wright-Fisher (Hartl y Clark, 1989) y gque equivale a
lambda = 1 - 1/2N.

Generalmente los estimadores derivados a partir de una u
otra definicion son idénticos o muy parecidos, pero pueden ser
distintos si la poblacién esta cambiando de numero. Por ejemplo
si una poblacion monodica reduce su tamafo, y cada progenitor deja
sole un hijo, el tamano efectivo por endogamia es infinito,
mientras gque el de por varianza es de 2N, dado gque no existe
varianza en la fecundidad. O en un caso opuesto, si sélo existe
una planta gue se autopoliniza peroc produce un numero infinito de
hijos, su tamano efective por endogamia es de 1, porque es una
sola madre, pero el de por varianza es infinito (Kimura y Crow,
1963). En términos generales, el tamano efectivo por varianza es
mayor gue el de por endogamia si la poblacién crece y menor si
decrece (Simberloff, 1988). El tamano efectivo por endogamia es
retrospectivo y esta relacionado al numero de padres en
organismos hermafroditas o de abuelos en organismos didicos,
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mientras que el tamano efectivo por varianza es prospectivo y
estd dado por la progenie (Kimura y Crow, 1963; Crawford, 1984a).
Por otra parte el tamano efectivo por eigenvalor tiende a ser mas
parecido al tamano efectivo por varianza (Simberloff, 1988).

Para organismos gue presentan generaciones continuas se han
propuesto algunas férmulas para estimar el tamano efective por
varianza gque consideran fundamentalmente gque la deriva génica
esta producida por diferencias aleatorias en las sobrevivencias
entre individuos, como las de Nei e Imaizumi (1966), Crow y
Kimura (1972) y Johnson (1977). Otras como las de Hill (1972,
1979) y Emigh y Pollack (1979) consideran las varianzas en la
fecundidad, la cual lleva implicita la sobrevivencia. Estas
ultimas formulas son generalmente consideradas como las méas
adecuadas (Kimura, 1983; Crow y Denniston, 1988). En una
poblacidén con generaciones continuas, de tamano constante y
estructura estable de edades, Hill (1972, 1979) demostréd que el
tamano efectivo es el mismo gue para una poblacion con
generaciones discretas gue tenga la misma varianza y el mismo
numero de individuos entrando en cada generacién, y simplemente
se debe agregar a la formula de generaciones discretas un término
que considere el tiempo de generacidén (L). Hill (1979) también
demostré que las ideas anteriores se pueden incorporar asimismo a
las férmulas del tamano efectivo por edogamia.

Sin embargo, la estimacién del tamano efectivo representa un
problema muy complicado si las poblaciones no presentan una
estructura de "islas", o sea si estas no tienen limites
claramente definidos, o si existe "aislamiento por distancia",
esto es, la poblacidn no es panmictica, sino que individuos ma$
cercanos geogriaficamente tienden a aparearse mias entre ellos de
lo que se esperaria por azar (Wright, 1946). Por ejemplo, en el
caso de plantas este "aislamiento por distancia" se genera porque
el polen y las semillas tienden a viajar distancias relativamente
cortas, y en su mayoria guedan alrededor de la planta madre
(Levin y Kerster, 1974; Van Dijk, 1985, 1987; Apéndice II).

Inicialmente, Wright (1943 a y b, 1946; Provine, 1986)
propuso su modeloc del "aislamiento por distancia™" para tratar de
entender la evolucion de especies con distribuciones muy amplias.
Estas especies no forman una sola gran poblacién en todo el
ambito de su distribucién, sino gque se pueden definir poblaciones
(o subpoblaciones) dadas por la distribucién de las distancias a
las cuales llegan los genes de un individuc. Asi se pedria
definir un drea dentro de la cual se pueden encontrar a ambos
progenitores de un individuo en el centro de dicha 4rea, y se
pueda considerar gue ambos fueron tomados al azar. A dicha Area
Wright la 1lamé "neighbourhood", la vecindad genética. Esta
vecindad seria por lo tanto el equivalente a la unidad panmictica
y multiplicando esta drea por el numero de individuos
reproductivos se puede hacer una estimacién del limite superior
del tamano efectivo de una poblacién, el cual posiblemente
disminuira al considerar las otras desviaciones en relacién a la
poblacién ideal (Crawford, 1984a). Asi, la vecindad en
poblaciones distribuidas espacialmente en dos dimensiones seria
el Area que queda en un circulo con un radio de dos veces la
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varianza axial en la dispersién de los hijos, considerando que la
media de esta dispersidn es cero, debido a que algunos hijos
quedan en una direccién, otros en otra; dentro de esta area
tendremos el 86.5% de los padres. Por lo tanto la vecindad seria
(Wright, 1943a, 1946):

vecindad = 4 * 3.1416 * (varianza en la distancia donde se
establecen los hijos)

Yy una estimacién del tamafio efectivo seria:
N, =Vecindad * densidad de individuoe reproductivos por ml.

Es importante recalcar que la varianza que se utiliza en
todas estas formulas es la varlanza axial, que es la varianza en
un solo eje, v gue ecuivale a la mitad de la varianza en dos
dimensiones, gue es ia que generalmente se mide (Crawford,
1984b) .

La férmula de Wright fue modificada por Levin y Kerster
{1968) para considerar las dos formas como se mueven los genes en
las plantas, ya sea como polen o como semillas, introduciendo
ambos componentes a la férmula mostrada en el parrafo anterior.
Posteriormente, Crawford (1984b) demostrd gue la manera correcta
de. usar ambas varianzas debido a la consideracidn de que el polen
es haploide es:

Varianza axial = (1/2 Varianza axial del polen) + Varianza axial
de semillas

Agsimismo, Crawford (1984b) demostré gque dependiendo del
cociente Varianza axial polen/Varianza axial semillas se puede
tener dentro de la vecindad desde el 86.5% de los progenitores,
si el cociente es muy pequeno, al 81.6% de los nismos, si el
cociente es grande (de mas de 10}. El numero de progenitores de
cada sexo dentro de la vecinded no es igual, y si el cociente
anterior es infinito se llega al caso extremc en el cual se mueve
mucho el polen y las semillas permanecen inméviles, en el adrea de
la vecindad tendriamos el 100% de las madres y sélo el 63.2% de
los padres, el promedio de ambos nos d4 el 81.6% que sefalamos
anteriormente. Si el cociente llega a 0, se tiene el caso opuesto
en el cual el polen no se mueve y las semillas se mueven mucho, Yy
en este caso tendriamos en la vecindad el 100% de los padres y
el 73% de las madres, gue otra vez promediados nos dan el 86.5%
gque mencionamos anteriormente.

La férmula de la vecindad puede ser corregida si las
distribuciones del polen y/o las semillas no son normales
(Wright, 1969; Beattie y Culver, 1979), o se puede tomar en
cuenta la tasa de polinizacién cruzada t (Crawford, 1984 a).

Van Dijk (1985, 1987) considera que estimar las vecindades
no es o6ptimo para poblaciones aisladas por distancia, debido a lo
relativamente arbitrario del area a considerar y al numero
variable de progenitores que quedan dentro de esa Area, y ha
propuesto un indice M que el llama de "transporte de genes", que
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es la distancia promedio en metros que se mueven los genes por
generacion:

M= [1/2 * 3.1416 =* (Variﬁgza axial en las semillas + 1/2
varianza axial del polen) ] j

Siguiendo la terminologia de Slatkin (1987) podemos
referirnos a todos los metodos anteriores como los "metodos
directos" para estimar el tamano efectivo. Por otra parte
podriamos definir toda una serie de "métodos indirectos" Lasados
en el uso de frecuencias alelicas.

Dentro de estcs metodos indirectos podemos scndlar los
intentos de analizar el cambilo en la heterocigosis ‘o ol
incremento en la F) entre dlstintas generaciones (Krimbas y
Tsakas, 1971; Nei y Talima, 1981; Van Dijk, 1987,. kstos nctodos
presentan en yenaral el problema de que les cambion en e
heterocigosis son muy pequencs, por lo gue los errores Jde
estimacion tienden a ser relutivamente grandes y por lo aisno se
requiere de gran cantidad de datos que de pretferencia sean para
varias generaciones {(Nel y Tajima, 1981). Un pronlema adicional
es gue en todo eclo tiempo nc debe de operar ninguila Gtra tuerda
evolutiva (Neil y Taiima, L19%81,.

Otrc metodo indirccte para estimar el tamanc etective  ca el
uso de la F {ver Capitulo %) para obtener e! estimadu:

st
conjunto de Nm o partir de (e formula de Crow v Aokl (lsg4):
F = 1/ («ahf +1)

st

donde a= [n/n‘lj2 y n es el numerc de subpoblaciones utilliczadas.
Posteriormente se puede utilizar la formula prescntada por
Slatkin y Barton (1989):

Ng vecindad = 2 x 3.1416 x Hm.
Este parcte ser une de los metodos mas robustos Vv contiabies para
la estiracion liiirecta conjunta del rlujo yenice vy adel tatcno d
poblacion, come lo denuentran las simulaciones de Loatsih g
Barton (14Y89).

En el caso del aislamiento por distancia la deriva genica
esta intimamente relacionada con el flujo genico y estos a su vez
con la endogamia Yy los sistemas reproductivos (ver Apendice 115,
La endogamla y los sistemas reproductivos determinan ld tasa de
polinizacion cruzada t, la cual junte con el movimiente de polen
y semillas afectan el tamano efectivo, la intensidad de la deriva
genica y el flujo genice. En el caso del alslamientc por
distancia no se puede definir una tasa de tlujo genico m, dado
que no tenemos poblaciones claramente diterenciadadas sSino que Se
debe obtener una estimaclon conjunta del tamano etectivo y la
migracion determinada por la vecindad.

En este capituic vamos a estudiar el movimiento del polen y
las semillas de la palma Astrocaryum mexicanum, usSando varics
tipos de datos generados independientemente para el movimlentc
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del polen. Con estos datos obtendremos las varianzas axiales'y la
vecindad. A partir de datos demogrdficos que se han venido
tomando desde 1975 estimaremos el tamano efectivo dentro de esta
adrea utilizando para ello varias de las férmulas propuestas para
calcular el tamano efectivo por varianza para poblaciones con
generaciones continuas. Posteriormente compararemos las
estimaciones directas realizadas aqul con las estimaciones
indirectas generadas a partir de la estructura genética analizada
en el Capitulo 5.

METODOS

Todo el trabajo de campo se realizé en los alrededores de
las instalaciones de la Estacion de Biologia Tropical Los
Tuxtlas, como ya se senalo en los capitulos anteriores. El
trabajo de laboratorio se realizo en la ciudad de México, con los
métodos electrocforeticos descritos en el Apendice I.

a) Dispersién de serillas:

£l 17 y 1# de septiembre de 1987 se estudio la dispersion
primaria de las semillas de A.mexicapnum. Para esto se registraron
las distancias a las cuales caén naturalmente las semillas antes
de ser movidas por otros agentes, o sea se estimo la llamada
sombra de semillas (Dirzoc y Dominguez, 1986; Vargas, 1988). Estas
distancias se obtuvieron para €658 semillas dispersadas en
condiciones naturales provenientes de 45 madres distintas . Para
esto se usaron madres alejadas de otros individuos reproductivos
(para evitar posibles confusidnes con respecto a la identidad de
la madre de una semilla dada) y se midié¢ ia distancia a partir
del tronco de la planta madre de cada una de estas semillas.

En 1990 J.Rodrigquez y M.Martinez-Ramcs estimaron la
cuales se habia cciocado en su interior un carrete de hilo, de
tal forma gque al ser removida la semilla por algun animal se
fuera desenrcllando el hilo y asi se pudiera estimar la
distancia entre el sitio original y el final. Ellos obtuvieron
datos de dispersion para 156 semillas diferentes. Esta es una
modificacion al metodo usado por Hallwachs (1986) para estimar
la dispersidén por mamiferos de los frutos de Hymenea courbaril.

b) Dispersién de polen:

Se usaron cuatro juegos distintos de datos. El primero lo
obtuvimos A.Burquez y yo en marzo y abril de 1983. Para esto se
aplicaban polves fluorescentes en una inflorescencia en fase
masculina y al dia siquiente se colectaban inflorescencias que el
dia anterior habian estado en fase femenina; colectandose todas
las inflorescencias encontradas en un circulo de 80 m de radio
alrededor de la planta masculina. En el laboratorio las
inflorescencias se disectaban y con una lampara de luz
ultravioleta (Ultra Violet Products inc., MSL-48) se estimd el
numero de particulas fluorescentes. Sin embargo en este analisis
solo vamos a considerar presencia/ausencia de particulas
fluorescentes, dado que considerd a estos datos mas confiables.
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En estos experimentos se usé un total de 8 donadores de polen. En
1988 usando polvos fluorescentes se realizaron estimaciones
similares a las del 1983 los dias 27 y 28 de marzo, usando 2
donadores de polen.

Otro juego de datos fue obtenido por A. Burquez en 1983 a lo
largo de toda la floracién y se refiere a la distancia minima
entre inflorescencias. Para 70 inflorescencias en fase masculina
buscé la inflorescencia mas cercana en fase femenina y registré
la distancia en linea recta entre ambas. Esta es la distancia
minima gue tendria gue viajar un granoc de polen para realizar una
fecundacion dado gue la tasa de autopolinizacién es de 0 (ver
capituleo &).

Para 1987 se usaran rlatos de electroforesis de los cuatro
sitios descritos anteriormente, y para 19P8 los datos del sitic
B, Con es*os datos se reali126é un andlisis parcial de exclusion de

paternidad (HBrown, 1%89) con las semillas gue presentaban el
alelo 3 dr 1a LAl, ps'5 cuya madre no lo tenia; esto se puede
hacer dado gue este alelo es relativamente raro en esta poblacion
ffrecuencia alelica promedio 0.073). Para cada semilla con este

alelo se determins s1 su posible padre se encontraba en el sitio;
para esto so inspecclonaba el genotipo de las cinco enzimas
pelimorficas del hijoc y de la madre, se inferia é1 o los posibles
genotipos del padre, también considerando las cinco enzimas.
Posteriormente se comparaban estos posibles genotipos con los de
los adultos con el alelo 3 dentro del sitio para decidir si
podrian o no ser el padre del hijo. De encontrarse un solo
posible padre se estimaba la distancia madre/padre con los mapas
de teodos los individuos elakborados a partir de los datos de
colecta y de los mapas levantados per J. Sarukhan, D. Pinero, R.
Dirzo, E. Gonzalez v P, Alberdi, en 1975 y llamamns a esta
distancia la "distancia mAs probable", Para algunas semillas esto
no fue posible, por no encontrarse ningun posible padre dentro
del sitio o porque se localizaron dos adultos que podrian haber
sido sus padres; por esta razon se determiné para todas estas
semillas una "distancia minima", dada por la distancia que fuera
menor de la siquientes: al posible padre, o si habia variocs
posibles padres al gue estuviera mas cerca de la madre, o a
alguno de los bordes del sitio. Esta es la distancia minima gue
tuvo que viajar el polen, ya fuera proveniente de un individuo
identificado dentro de la parcela o la distancia minima al borde
de la misma, considerando que en ese punto podria existir el
padre de esa semilla dada.

c) Vecindad:

Esta fue estimada usando los valores de las varianzas
axiales en polen y semillas estimada a partir de los datos
obtenidos en las chservaciones de los dos incisos anteriores,
usando las formulas propuestas por Crawford (1984 b), asi como
ias correcciones para desviaciones a la normalidad y por la tasa
de polinizacien cruzada, t (ver Capitulo Seis), que sugieren
Wright (1969), Beattie y Culver (1979) y el mismo Crawford
{198B4a).



d) Estimacion directa del tamano efectivo:

En primer lugar se elabord una tabla de vida a partir de los
datos demeograficos presentados por Pinero et al. (1984, Table 2).
A partir de esta tabla se estimdé el tiempo de generacién L
(Krebs, 1978). Con los datos de reproduccion de los 4 sitios
estudiados en esta tesis (A, B, C y CC) estimamos la varianza en
la fecundidad. Estos datos se utilizaron en las férmulas para el
tamano efectivo por varianza en poblaciones continuas de Nel e
Imazumi (1966), de Crow y Kimura (1972), y de Hill (1972, 1979);
posteriomente se utilizaron los datos estimados por estos
metodos para cbtener una densidad efectiva para utilizarla en
las formulas de la vecindad.

RESULTADOS
a) Dispersicn de semillas:

La distribucion de las distancias a la gue se encontraron
658 semillas provenientes de 45 palmas distlntas se muestra en la
figura 7.1. Esta distancia representa una estimacion de Ja
dispersién primaria. La media de esta distancila es 0.784 m +
0.603 D.E. y la mediana 0.62 (Tabla 7.1) . La varianza axiul
para una media de 0, dado gue se considera que al ser la
dispersion en todas las direcciones, estas se anulan y el
movimiento neto es de 0, se estimo con la formula:

Varianza axial =2 distancias? / 2n (Crawford, 1984a)

gue en este caso resulto de 0.978 m cuadrados. La curtosis,
asumiendo una media de 0, se estimé con la formula:

Curtosis = n xq/( xz}z, donde x son cada una de las
distancia entre la madre y la semilla (Crawford, 1984a) resulto
de 1.320, ligeramente leptocurtica; su significanclia esta
expresada como t=curtosis/desviacioén estandar?, y la desviacion
estandard a su vez esta expresada como (24/n) /2 51 n>100 (Sokal
y Rohlf, 196yY), por lo que en este casc es signiticativamente
distinta de una normal (t= 6.914, P<0.001).

La estimacion de la dispersion secundaria se muestra tambien
en la Tabla 7.1. La media y la mediana de esta (media =2.35, +
4.18 D.E., mediana = 1.5) son significativamente mayores gue las
de la dispersion primaria (t considerandoc diferencias en las
varianzas = 10.76, P<0.001; Mann-Whitney T= 83700.5%, z=36.81,
P<0.001). Por lo tanto la varianza axial con media 0 tamblen es
mayor gue en el caso de la dispersion primaria y

significativamente leptocurtica (Tabla 7.1).
b) Dispersioéon de polen:

Para los datos de polvos fluorescentes de 1983 y 1987 se
muestran sus patrones de dispersioén en las Figuras 7.2.a y 7.2.b.
En 1983 se estudiaron mas plantas donadoras polen (8) gue en 1988
(2), por lo que se tiene un mayor numero de plantas receptoras en
las que se encontro marca fluorescente (29 vs 7). La media y
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mediana en ambos casos es parecida (medias 22.9 m + 17.2 D.E.
(1983), 22.3 m, + 16.8 D.E. (1988), medianas 16.8 m y 18.1 m,
1983 y 1988, respectivamente (Tabla 7.1)), y tanto una prueba de
Mann-Whitney (T= 101, P=0.58) como un Andlisis de Varianza
(F=0.25, P=0.61) sugieren que ambas distribuciones son iguales.
La distribucion considerando una media de 0 en ambos casos es
ligeramente platicurtica, pero en ningun caso es
significativamente distinta de una normal (Tabla 7.1). Por todo
lo anterior decidimos juntar los dos juegos de datos para obtener
una varianza axial de 1399.9, con una curtosis para una media de 0
de -0.256, ligeramente platicurtica peroc tampoco
significativamente distinta de una normal.

La distribucion de las distancias minimas entre
inflorescencias en fase masculina y en fase femenina en un dia
dado se muestra en la Figura 7.2.c. Sus parametros estadisticos
se muestran en la Tabla 7.1. Esta es la distancia minima gue
tendria gue viajar un grano de polen para llevar a cabo una
polinizacién, dadn gque la planta nunca se autopeliniza.

La estimacion directa de movimiento de polen por andlisis de
exclusion de padres de semillas portadoras del alelo 3 de la LAP
se muestra en la Tabla 7.2, y en la Figura 7.2.d, donde se
presentan las distancias entre la madre y el padre putativo.
También se presenta en la Tabla 7.2 y en la Figura 7.2.e la
distancia minima posible gue tuvo que viajar el polen, definida
la menor de las tres distancias siguientes: a) entre la madre y
el padre putativo, b) en el caso de gque hubiera varios posibles
padres, la distancla entre la madre y el mads cercanc de estos
posibles padres, o c) la distancia entre la madre a uno de los
bordes del sitio, considerando gque en el borde podria existir un
individuo con el genotipo posible para ser el padre. Esta
distancia minima posible seguramente es una subestimacién de la
distancia que tuvo que viajar el polen, mientras gue la distancia
al padre putativo dentro del sitio podria en algunos casos ser
una sobrestimacion, en el caso de gue este no fuera su padre
real, sino uno gque se encontrara, aungue mas cerca, fuera del
sitio. El tamano de las parcelas (40 x 50 en todos lo casos menos
B 1988, que fue 50 x 60) limita a un maximo de unos 40 metros la
distancia que puede detectar este método, mientras gue en la
Figura 7.2.a, y vemos que en algunos casos se detectaron
movimientos de hasta 60 metros usando los pelvos fluorescentes.

Comparando las cinco estimaciones de la dispersién de polen,
o sea los de polvos fluorescentes 1983, polvos fluorescentes
1988, distancia minima entre inflorescencias en fases distintas,
movimiento del alelc 3 LAP y movimiento minimo del alelo 3 LAP
(Tabla 7.1), vemos que la distancia minima del alelo 3 LAP es
la gue presenta una media y mediana real menores, 12.7 my 13.0 m
respectivamente, luego viene la de la distancia mas probable del
movimiento del alelo 3 LAP (media 16.7 m, mediana 16.0 m), a
continuacion se encuentra la distancia minima entre
inflorescencias (media 17.1 m, mediana 15.0 m) y por ultimoc las
dos estimaciones de polvos fluorescentes, gque son practicamente
iguales (media 22.9, mediana 17.4). Estadisticamente, la unica
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distinta parece ser la distancla minima del alelo 3 LAP, que como
ya mencionamos seguramente es una gruesa subestimacion, asi
comparandola con la sigulente distancia mas peguena, la mas
probable usando tambien el alelo 3 de la LAP, vemos gue son
significativamente distintas (ANOVA F = 8.54, P=0.006, Mann-
Whitney T=972.5, P=0.016). Las otras cuatrc dstribuciones
parecen iguales (ANOVA F=1.62, p=0.1818, Kruskal-wallis T= 2.07,
P=0.5570}, lo gue sugiere gue la mayor parte de las
polinizaciones se realizan en funcion de la distancia minima:
los escarabajos que polinizan esta planta se mueven lo menos
posible, © sea principalmente entre los 1ndividuos reproductivos
mas cercanos.

Ya que el anallsis de exclusion de padres usando el alelo 3
de la LAP presenta e! problema de que no se detectaron
movimlentos de mas de 40 m, debido al tamanc de los siltlos, y a
gue la distancla minima entre inflorescenlas en fases sexuales
complementaridas ¢ S.lc una estimacion muy indirecta, en el
resto de los anallsis voy a referirme principalmente a los datos
de polvos tlucrescentes. Temando en cuenta gue las distribucion
de las distoncias outenldas por los otros metodos son muy
parecidas, poudemus senalar que el analisis no se modifica
sensiblemente ol w.ar les otrus estimaciones (ver Tabla 7.1).

c) Vecindad:

Para estimar cuanto atecta la desviacion a la normalidad en
ambas distribucionces aproximamos el valor de a por iteraciones
de la siguiente ecuaclon, en la gue se usa la curtosis obtenida
previamente:

Curtosis ={{Guma(d;*Gama(bdj*Gama_z (3a) ]-3 (Wright, 1977)

donde Gama es la funcion gama de x (Abramowitz y Stegun, 1965).
51 la distribucion es normal, Curtosis = 0 y a = 0.5, 81 es
leptocurtica Curtosis >0 y a ~»0.5, si es platicurtica Curtosis <0
y & <0.5 (bBeattic y Culver, 1979)

Asi, el factor del area se obtiene de la siguilente formula:

Factor de Arca = 2(48) « Gama({2a +1) * Gama(a) * Gama—:{Ja}
Si la distribucion es normal, este factor es igual a cuatro.

Los valores estimados de a y del factor de area se presentan
en la Tabla 7.1. El factor de areas se modifica muy poco, de 4 en
una normal a 4.07 en la dispersion primaria de las semillas, a
3.95 en la dispersion secundaria de las mismas y a 3.95 en el
polen (Takbla 7.1).

Siguiendo le sugerencia de Beattie y Culver (1974), vamos a
sumar las dous varianzas axlales de la dispersion (primara

+secundaria). Usando estos valores en la formula de Crawford
(1984a):

Vecindad=1.1l4l6*([Factor de area de polen*(1/2)*Var.ax. polen}
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*t+(Factor de area de semillas * Var. ax. semillas) |*[1+4t] /2)

donde t es la tasa de polinizacioén cruzada, dado gue, como ya
demostramos, t = 1 para esta especie (ver Capitulo &) y
substituyendc los valores de la Tabla 7.1 obtenemos:

Vecindad =3.14}6i {[3.95%0.5%399.9%1] +(4.01%5.614) ;* [1+1)/2 =
2551.97 metros~©.

Las vecindades obtenidas a partir de cada uno de los
distintos estimadores de movimientc de genes por scpdarado se
muestran en la Tabia 7.1.

Para obtener un estimador del tamano etectivo de la
poblacion podriamos multiplicar este valor por la densidad de
individuos reproductivos por metro cuadrade (Crawford, 14984a).
Estc nos daria una especie de "limite superior" del tamanc
efectivo. Para estimarlo con mas precision Vdmos o recurrir a los
metodos demograficos de estimacion del tamano etectivo, para de
esta forma obtener una estimaclion de la "densidad etectiva
(Begon, 1977)

dj Estimacion directa del tamano efevtive:

En la Tabla V.3 mostraros la tabla de vida generadd o partir
de los datos presentados por bFinero et al. (lY84). Con enta tabla
de vida se estimo un tlempo L de generacion de /l.-3 anos o
partir de la formula

L=8(lymex) / Z(lymy)

donde 1, es la sobrevivencia a la edad x y m, en su fecundidad
(Kerbs, 14978). Por otra parte se estimo la varianza en la
fecundidad en los individuos adultos usando datos de 1975 o 1947.
Suponlendo que la poblacion no crece Yy aproxiasandu las
fecundidades para un ciclo de vida completo, de unos 125% anos,
obtenemos una varianza de 2070.236 semillas™.

Vamos o usar tres metodos diterento para estinar Ja
relacion Ng/N, y soy a presentar los datos estanuurizados a Ul
parcela de 2400 m° en la gue en promedio tenemos Y6l individuos
vivos, repartidos en 519 1infantiles, 168 juveniles y 274 adultos
(Pinero et al., 1977, 1984).

1) Metodo de NHei e Imaizumi (1966).

Este metodo supone uniformidad en las tasda de nacimlentos
entre anos, baja mortalidad en la etapa reproductiva y estructura
estable de edades. Las dos primeras suposiciones se cumplen en
A.mexicanum, y aungue la poblacion de esta especle no parcce
encontrarse en la estructura estable de edades, esta muy cerca de
ella (Pinero et al., 1984; Caswell, 1989) per lo que considero
gque esta violacion no es realmente muy importante.le esta
manera:

Ne = NyL
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donde N en este caso es el numero de nacidos por afo que
sobrevive a la edad promedio de repreoduccién. Si en la parcela se
producen 2975.28 semillas por afo y la sobreviencia a la edad

promedio de reproduccién (71.53 afios) es de 0.001005, entonces
N,=2.9901 y

Ne: 2.9%01 ~ 72 = 213.88.
Por lo tanto N /N para el total de los individuos es de 0.22,
N,/N, considerando s6lo a los adultos resulta de 0.78, y la
densidad efectiva de individuos por metro cuadrado da de 0.0891.

2) Método de Crow v Kimura (1972).

Este métcdo supone que la poblacién no crece y gque presenta
una estructura estable de edades. La primera suposicidn
aparentemente se cumple en nuestra poblacidn (Pinero et al.,
1984, 198A; ver Capitulo Dos), la segunda ya fue discutida en el
punto anterior por lo tanto:

Ng = N

* * ]
= L b1

o
donde N, son los individuos nacidos por ano, L es el tiempo de
generacién e i gue es la sumatoria de 1,° * m, (ver tabla de
vida, Tabla 7.3), asi:

Ne = 2975.28 * 71,53 * 0.00107 = 229.10.
Por lo tanto N_ /N para el total de los individuos da de 0.24,

s0lc para adulgos da de 0.84 y la densidad efectiva de
individuos por metro cuadrado resulta 0.0955.

3) Metodo de Hill (1972, 1979).

Supone solamente estructura estable de edades y parece ser
el método mas confiable para estimar el tamano efectivo (Kimura,
1983; Wood, 1987).

Ny = (4N, -2) L / (Varianza en el tamano de las familias +2)
usando la varianza calculada anteriormente:

Ne = ((4%2975.28)-2)*71.53 / (2070.386) + 2 ) = 410.70
En este caso Ny /N para para el total de los individuos resulta de
0.43, sélo para los adultos da de 1.4989, y la densidad efectiva
de individuos por metro cuadrado de 0.1711.

Por lo tanto, usando distinto métodos, la densidad efectiva
toma valores entre 0.0891 (Nei e Imaizumi, 1966) a 0.1711 (Hill,
1972, 1979).

Si la poblacion estuviera aislada y fuera panmictica, estas
estimaciones de Ng serian directas, pero comoc tenemos una

poblacién continua en el espacio muy grande, de limites poco
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definidos, tenemos que utilizar el metodo de la vecindad. De esta
forma el tamanc efectivo es la multiplicacion del area de la
vecindad por esta densidad efectiva (ver Begon, 1977). Asi el N
tomaria valores de entre 2551.97 * 0,0891 a 2551.97 * 0.1711, o©
sea entre 227.4 a 436.6 individuos.

DISCUSION

A pesar de su clara lmportancia dentro de la tecoria de la
genetica de poblaciones y para la evolucion en general, el
tamano efectivo permanece comc uno de los de los parametros
menos comprendldos y mas poco estudiadus de las poblaciones
naturales (Crawford, 198B4a; Simberloff, 1%88). El presente
trabajo representa el primer intento reportado en la Jiteratura
de estimar en plantas tamanos efectivos usando metodos para
generaciones continuas, como el de Hill (1972, 1979) y de
reluclonar estos con la estimacion de la vecindad.

La estimacion de la dispersio secundarla gue analizamos
posiblemente sea una subestimacion, debidc 4 gque el hile

diticulta el trancporte ae las semillas y estou podria ocasionar
que tueran depositades a Jdistancids menores gue lou Semillas
normales. LHoe sabe gue a5 gSenillas de Astrucaryuln jex)canum
removidas y posiblenente dispersadas por yrar calitidad de
mamiteros, principdalawente ardillas del genero soiurus (Finero et
al, 19847 Coates-ksbtrade y kstrada, 1986). En fa lable 7.4 se
muestran los ambitus hogarenos o densidades (en ¢l caso deo

mamiferos territoriales) para varias especles gue podrial
cunsumir y dispersar semillas de A.mexicanum en Los Tuxtlaw.
Estas ardiilus vn Los Tuxtlas tiepen ambitos hogarencs cuarilu
menos una hectarca, mientras gue las de otros mamiteros llegan a
ser de mas de : hectereas, esto signitican radios de dispersiun
max1imos de entre 56 y 80 m para las semillaes. Por lo tanto
nuestros resultudos son posiblemente una subestimacicn de la
dispersion, y por lo tanto una estimacion conservadora gue nos
referiria a un tamano minimo de la vecindad. Sin embargo, aungue
hubiera unu proporcion significativa de dispersion secuniaria Jde
estue tipu, la estimacion global de la vecindad y del tamanc
efective se joditica relativamente poco.

Sobre el movimiento de polen, un resultado relevante es la
concordancia de las distintas estimaciones independientes, a
excepcion de la distancia "minima™ del aielo 3 de la LAP, que tue
un poco mencr. El polen se mueve a distanclas relativamente
grandues. pero este novimiento es solc un poco mayor el de la
distancia minima que tendrian que viajar debido a le distancia
minima entre intlorescencias en fases sexuales complementarias,
Aparentemente los polinizadores, en su mayorid escarabajos
(Burquez et al., 1947), son muy eficientes en deteclar las
intlorescenclias y tienden a moverse lo menos posible. Asi, o.
gran movimento de polen en A. mexlcanum estarla generado por su
peculiar bioclogia floral y su fenologia: no se puede
autopolinizar debido a la separacion temporal de lds tunclones

masculinas y temeninas dentro de una intlorescencia y debido a
que es muy baja la probabllildad gue €n Una Niskd pldnta se
encuentren inllorescenclas en tases distintas (probapilidas de
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entre 0.001 a 0.005, A, Burquez, com. pers.). Dado lo
relativamente largo de la fenologia floral, un poco mas de dos
meses, Yy a que cada planta solo produce entre 1 y 4
inflorescenias al ano, la distancia minima entre inflorescencias
complementarias es relativamente grande, y esto a su vez genera
una dispersion de polen en un area bastante amplia.

El uso de polvos fluorescentes para estimar el movimlento de
pelen es algo relativamente popular (Waser, 1982, 1988; Waser y
Price, 1983; Handel, 1983; Webb y Bawa, 1983; Vargas, 1988), y si
bien su comportamiento no es ldentico al del polen, generalmente
la correlacicn bastante buena (Waser, 1988).

En la literatura se pueden encontrar varios reportes de
estudios similares para plantas tropicales,, como €l de Linhart
(1973) en el que estudio los movimientos de analogos de polen, en
este caso tintes no-tluorescentes, para varlas especles Helliconja
spp. en Costa kica, polinizadas por colibries, y encontro gue en
los casos en los gue los collbries eran territoriales el polen
rara vez se movia mas de 20 metros, mientras gue sl no eran
territoriales era comun encontrar dispersiones de mas de 140
metros, Los movimientos del pelen usando polvos fluorescentes en
Malvaviscus arporeus, un arbusto polinizado por colibries y en
Cpidosculus urens, una hierba anual polinizada por mariposas
tueron estudiados por webb y Bawa (1984). Ellos reportan que en
la primcera especlie raramente se encontraron polvos a mas de 100rn,
mientras gque para la seqgunda la mayor parte del polen se quedo a
solo unos 8 m de la planta madre, sin embargo, las densidades de
individuos sugieren numeros de consortes potenciales similares
para ambas especies, de entre 8 a 140 individucs para la primera
y de 0 a 61 individuos para la segunda, aungue dichos autores no
hacen un analilsis mas formal en relacion a este punto. En un
estudio para dos hierbas perennes de la tamilia Acanthaceae,
tamblien polinlzadas por colibries, Hansteinia bleéepharorachis vy
Raglsea spicata, Linhart et al. (1987), encontraron gue para la
primera, rara vez el polen se movia mas de 25m, mientras que en
la segunda, se encontro un proporcion bastante alta de estigmas
con polen a mas de 30 m de la planta donadora. Esto concuerda con
los indices de fijacion, F, gque tambien ellos reportan, de 0.22
para la primera y de - 0.075 para la segunda. Comparando los
datos anteriores con J. mexicanum podemos decir gue el movimiento
de estos analogos de polen se comportd de manera intermedia en
nuestra palma, en la gue se llegaron a observar, aungue pocas
veces, distancias de S0 o mas metros y la mayor parte de los
polvos se guedo a una distancia de 20 o menos metros.

La estimacion del movimiento del polen usando exclusion de
paternidad se asemeja al metodo propuesto por Ellstrand (1984;
Ellstrand y Marshall, 1985), con la diferencia de gque nosotros no
intentamos analizar todas las semillas, sino unicamente las gque
presentaban un alelo relativamente raro, y como no tenemos
poblaciones aisladas, estimamos el movimiento minimo del polen.
En arboles, Adams (1989) realizo un analisis de paternidad usando
285 arboles y 10 loci polimorficos y estimo una distancia
madre/padre de 41.2 m, la cual genero un N, por vecindad de 57
individuos considerando solo el polen. Por otra parte con
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poblaciones experimentales se ha usado bastante el metodo de
seguir alelos marcadores introducidos con este objetlvo (Lchaal,
1980; Handel, 1983; Smyth y Hamrick, 1987).

Las correcciones por desviaciones a4 la normalidad no parecen
ser muy relevantes, dado gue meodiftican muy poco los valores y son
muy laboriosas de calcular. suponer normalidad y duejar wl tactur
de area en 4 no atecta mucho el resultade L so iiesyretar oo,
que tal como suglere Lewontin (1985 b), aebe ser nas blen cn
terminos cualitativos, .

Para resclver el problema de deciuilr la dens:dad que vancs
4 utilizar en la tormula de la vecindad usamos vdarics met .Jdob
diterentes para estimar el tuamahc etectivo para pobLlaciotivs Jde
generacliones continuas. El metodo de Hei € lmazumi (1966, y el de
Crow y Kimura (1972) suponen que el componente importante on la
varianza es la Sobrevivencid y gue es el yue podencs medlir,
mientras gue asunen gue la lccundldad es menos relevante ¥y se
distribuye en las tailllas segun una distribuclen de Pulisson.
Ademas suponen gue la poblaclon no crece, y gue se& tlenc ula

estructura estable de edades, El métodc de Hill (1972, 1.7
supone gue en id tecundldad se retleja ya la varianza en lao
sobrevivencia, y es mencs restictivo que los obtrous netodos j opur

lo tanto ha sido considerdda cumo SUPEr10r pOr Varios autored
(Kimura, 1983; Wood, 1987). El que la formula de Hill ncs de una
"densidad" efectiva mayor gue las otras suglere que la valiania
en la fecundidad es relativamente baja. Kecvordemos yue un
resultado blien conocido para formulas de generaclones discretdas
es que sSi no hay varianza c¢n la fecundidad, el tamano efectivo e¢s
del doble gue el tamanc real de la poblacion (Hedrick, 1983). EI
hecho de que las generaclones esten sobrepuestas podria tener el
efecto de aumentuer el tamano vtiectiva, a4l aumentar el nupers de
individuos distintos entre 10s cuales pueden llevarse a cabu los
apareamientos. El mayor tamano efectivo pousible courresponderia,
segun la formula de Hill (197/Y%), a una publacion con varialica en
la tecundidad de 0, en cuyoc caso Ng seria = 2 * nacidos cada ano
* tiempo de generacion. De cualguiler forma, los tres distintos
metodos sugieren gue el numerc de adultos de A.mexicanun eun, e
general, una buena estimaclon de la densidad etectiva; do
cualguier manera este numerc es mucho menor gue el total de
individuos vivos de A. mexicanum en un momento dado, o sea
representa alrededor de solo el 30% del total de la poblacion.

La mejor estimacion de! tamano efectivo de Astrocaryum
mexicanum en Los Tuxtlas seria de alrededor de 437 individuos.
Sin embargc es posible gue el tamano efectivo verdadero sea un
poco mayor, especlalmente s1 conslderamos la posibilidad de
eventos de polinizacion y de dispersion secundaria a distancias
relativamente grandes gue no pudimos cuantificar.

El area de vecindad y el tamano efectivo encontrado en A.
mexicapum representan valores muy altos comparades con los
estimados para otras especies de plantas con métodos similares
(Tabli 7.5). En hierbas las area de vecindad reportadas van de
0.4 m“ (Plantago lanceolata, Bos et al., 1986) a unos 3500 m
(Cardyus nputans, Smyth y Hamrick, 1987), con una medlia de 134 .4
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m2 + 458.1 D.E. y una mediana = 23.5 (n=20). En arboles estas

areas signiticativamentg mas grandes (Mann-Whitney z=3.96,
P=0.0001) ¥ van de 42 m“ a 33621 m“, con una medla de 7527.4 m?
+12722.5 D.E. y una mediana=1766 (n=10). Sin embargo los tamanos
efectivos (Tabla 7.5) no son estadistlicamente disitintos entre
ambos grupos {Mann-Whitney z=0.26, P=0.7%), principaimente debido
a las altas densidades gque pueden presentar las hierbas. kn estas
el rango reportadc va de 1 (Mepvanthes trifojjata, Nic Lughadha
y Parnell, 198%) a 3844 individuos (Cgpguus nutaps, Smyth y
Hamrick, 1987), con una media de 363.9 individuos + €05.6 D.E.,
mediana 152.3 (n=Z22). En arboles el rango va de 1 a 3000, ¥ todo
el se puede encontrar en Pinus radjate (Bannlster, 196%). La
medlia de tamanos efectivos estimados por vecindades en arboles s
de 291.8 individuocs, + 4L8.9 D,E. ¥ la mediana de 208 {(n=11).
Para plantas tropicales, las unicas estiraciones de la vecindad,
ademas de la de A.mexicosnum son otras gue nosotros hemos

pare el cual se obtuve una vecindad de unos 779 mT y un tamano
efective de unos 70 individues, y el bejuco Combretyn
fruticosum, que presenta una vecindad de unos 188 m° y un famano

efective de unus ¢ individuos. bPodemes conclulr gue A, Teerlicandn
presenta una vecindad y Ui, tamano efectivo de los mas grandes
reportadeos, sclo sdperadu pur unas cuantas especivs  (Tabila 7.4,

Un gran porcentaje de la estimaciones de Ng pur vecindad
(Tabla 7.5) senalan gue tamanos efectivos menores de 100 son auy

comunes en plantas, sujiricndo gue la derive yenlica puede jugar
un pdapeid MLy importante en la microevoluvion de muchas especies
vegetales (Wright, 1941, 1932; Crawford, 1utga;.

Podemos comparar €utas estimaclones directas del tamano

ctectivo con las indirectas obtenldas a partir de las Irecucnclau
alelicas, usando para esto a la Pst en la tormula de Crow y Aokl
(1984) (ver Capitulo 5). l.1 estimacion de Nm para A.muzicanum

fue en promedio de 4.43 en adultos, y de 24.16 en semillas (Tabla
7.6), las cuales a su vez, usando la formula de S5latkin y Barton
(198%9):

N, por vecindad 2 * 3.141¢ * Nm
nos dan un tamanc etective de vecindad promedio igual a 27/.b
individuos para los adultos y de 151.8 individuos para la
semillas (Tabla 7.6). Comparado estas estimaciones con las
anteriores, resallta que las ncedidas 1ndirectas son mas poyguenas
que las directas, especialmente la itndirecta para los adultos.
Estu es puede deberse, cvuando menos en parte, a gue [a Fst
estimada con el metodc de Nei (1487) (que tue el gque nosotros
usamos), tiende a dar valores llgeramnente sesgados gue
subestiman los wvalores de Nm y en consecuencia los de la
vecindad (Slatkin y barton, 198Y9). De hecho estus autores
senalan gue estos metodos indlrectos nos dan el orden de magnitud
correcte del tamano erectivo, perc tlenen errores de hasta el 50t
dependiendo de cuanto se desvien los datos reales de los modelos
ldeales. Mientras gue los metodos directos senalan ull Lamano
efectivo por vecindad para A. mexicapumde entre 28 a 437
individuos, los indirectos sugleren tamanos menores, de olrededor
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de entre 28 y 152 individuos. Discordancias similares entre
medidas directas e indirectas han sido encontradas en casi todos
los casos en los gue se han hecho ambas estimaciones, como ha
sido ampliamente discutido por Slatkin (198%b, 1987, 1989}, y
suelen ser mucho mas grandes gue las reportadas en este trabajo.

Las estimaciones indirectas de la vecindad las podemos
comparar con la media de Nm obtenida por Hamrick (1987} con el
método de lus alelos privados (los gue solo se encuentran en una
subpoblacion) de Slatkin (1985a, ver Capituloc 5). Hamrick (1987)
reportada una Nm de 5,180 para 14 especies de plantas con
fecundacion cruzada polinlizadas por viento. Este valor a su vez
nos da un tamanoc efectivo promedio de 33.80 individuos usando
para esto la formula de Slatkin y Barton (1989). Este es el grupo
con un mayor flujo génico de los caracterizadas por Hamrick en su
estudio, los otros grupos fueron: plantas con polinizacion
cruzada por animales (Nm=0.801, N e=2:03, n= 16)7 plantas con
sistemas intermedics de pollnlzac10n (Nm=0.lel, Ng=1.01, n=9);
plantas autcpolinizadas (Nm=0.065%, Ng=U.41, n= 14). Tampbien
podemos comparar nuestra estimaaion indirecta del tamano
efectivo coh las medlas de Nm estimadas a partir de la con
la formula de Crow y Aokl (1984, ver Capitulo %) por GOUlﬂédrd]u
(1989). E]l cbtiene una media Jde Nm de 2.11 para 20 especies con
polinizacion cruzada y de 0.820 para 34 especies
autopolinizadas, lo gue nos da veclndades de 12.5%7 y de 5,1%
individuos respectivamente.

En los dos estudics comentados en el parrato anterior, la
medra del grupo con una vecindad estimada i1ndirectamente mas
grande es conslderablemente menur gue cualqulera de las
estimacliones el tamanc efectivo de A.mexicanum,
independientemente del metodo, lo cual nos hace concluir gue el
tamano efectivo de A. mexicanum es muy grande en relaclon con el
de la mayoria de las plantas estudiadas.

Retomando el indice M de Van Dijk (1985, 1987), que ya
habiamos comentado en la lntroduccion, cobtendriamos un movimiento
promedioc de los genes en una generacion de M=17.97 }g [Ap2 =
3.1416 * (var.ax.semillas + 1/2 var. axial polen)1 Este
movimiento es muy parecido a lo gue viaja en promedlo el polen en
la especie (22.9 m), y nos senala la importancia de este
componente en el flujo génico. Este valor lo podemos comparar con
la M gue Bos et al. (1985) obtuvieron para Plantaqo laceglata de
entre 0.2 ¥y 1.4 m.

Como conclusion de éste capitulo podemos decir gue los
tamanos efectivos de B. mexlcanum en Los Tuxtlas son grandes, de
mé&s de 200 individuos. Estos datos senalan que en A. mexicanum la
deriva genica seguramente es muy poco 1mportante, cuandc menos en
esta poblacion, y por lo tanto la seleccion natural puede operar
muy eficientemente aungue sea muy debil.
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Tabla 7.1: Estadistica de medidas de movimiento de genes para
Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas, Veracruz.

Método n Me V(r) V(0) K.0 A vec.®
Semillas 658 0.78 0. D.363 0.4B9 1.32%%** 0,77 4.07 6.25
Primaria

Semillas 157 2535 ) i 4.74 5.12% 3J,B5%x=% 1,09 1.95 63.64
Secundaria

Polvos 29 22.97 16, 296.02 406.9 -0.24 0.44 3,97 2517
1983

Polvos 7 22.14 18. 282.83 370.8 -0.38 0.40 3.92 2283
1988

Polvos in 22.85 17. 285.36 399.9 -0.26 0.43 1.95 2481
83488

Vecino 70 17.14 15.0 167.80 229.6 1.37%* 0.77 4.06 1465
+cerc.

Alelo 36 16.68 1590 55.49 166.0 =-1.44* 0.00 3.00 782
3LAP+pr.

Alelo 41 1I2.74 13, 16.70 B9.0 =-1.69%* 0.00 3.00 421
JLAPMiIn.

¥ Me: mediana -

V(r).: es la varianza real en los datos.

vV()o:

leptocurtica,

correccién del area;

F.A.:

(ver texto).
K.0: es la curtesis de la distribucién considerando que la media
es 0, si es positiva indica que la distribucién es
si es negativa
C: parametro estimado para obtener posteriormente el factor de
si es de 0.5 la distribucién es normal.

si la distribucion es normal,
Vec.: area de vecindad genética, en m*.

* P<0.1
*#*P<0.,05
***P<0.001.

F.A.
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Tabla 7.2: Andlisis de exclusidn de paternidad, usando hijos con
el alelo 1 de la enzima LAP en madres gque no lo presentaban (ver
texto) en A.mexicanum en los Tuxtlas, Ver.

Sitio/afo  Madre p(p)® D(m) P
A-R7 Tog 19 14
A-87 107 30 13
A-R7 11 12 12
A-R7T 127 27 14
A-R7 127 22 14
A-B7 152 22 14
A-87 171 10 10
A-87 20 17 10
A-a" 51 A a
A-R7 A 13 13
A=R7 ) i0 10
A-AT 78R a8 R
A-R7 97 19 14
R-R7 8 7
B-87 117 B )
R-87 TohE - 16
B-87 122 - 14
B-87 130 8 A
B-87 2 | - 10
B-87 41 24 20
B-88 15 24 21
B-88 31 23 21
B-RR 1 1 1
C-R7 b 20 17
c-n7 b 1 11
c-87 20 22 13
c-87 s 1n 10
c-87 50 15 13
C-R7 51 16 11
c-87 54 ~ 11
c-87 aE 12 12
D-87 16 30¢ 14
D-87 1R 22 13
D-87 21 12 12
D-R7 23 - 16
D-87 K] 22 14
D-87 45 20 18
D-87 55 16 16
D-87 57 17 17
D-87 49 4 4
D-87 6 24 14
LT

D(p): Distancia mas probable, definida como la distancia entre
una madre con un hijo gue presentaba el alelo 3 de la enzima LAP
¥ un individuo adulto gue presentaba este alelo y gue las otras 4
Enzimas no lo excluian como posible padre.

: D(m): Distancia minima, definida come la distancia gue fuera
menor, ya fuera al posible padre o a alguno de los bordes del
cont.pag.siqg.
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cont.Tabla 7.2

sitio. Si D(m) es igual a D(p) la menor distancia es al presunto
padre, si se presenta otro numero D(m) es la distancia al borde
del sitio.

€. En este caso se presentaron dos posibles padres, y se reporta
la distancia al mas cercano.

Tabla 7.3: Tabla de vida (Kerbs, 1978) obtenida a partir de los
datos de Pinero et al. (1984) para A.mexjcanum en Los Tuxtlas,
Ver. Los datos incluyen a los cuatro sitios usados en este
trabajo y 4 otros dos adiclonales (A,B,C,CC + AA y BB, ver Pilero
et al. 1977).

Edad Sobrevivencia Fecundidad

X 1, m, l,*m, 1, “*my, x*1 *m,
& 01656 9] 6] 9] 0]
1% L0494 1 0 8] 0
25 .00226 155 0.02373 0.0000% B.b9325
35 L0Ul46 50.59 0.07373 0.0001u 2.58054
45 L0010 104 0.12064 0.,0013994 9.4288
55 LOUl06 141 0.14946 Q.0001584 8.2203
65 L00102 178.5 0.18921 0.GoulBS 12.29864
75 L0004y 191 0.18959 0.000187 14.21%¢%
85 LO0U0B4 201 0.16884 0.000141 14.3%14
95 L00060 Ze8. % 0.13710 0.000082 13,0244
105 L00u Y 197 0.07289 0.000026 T.6534%
115 .0G02Z0 157 0.0314 L. 000006 J.611
125 LO00uus 157 0.01413 0.0000012 1.7662%
Sumatoria 1.17072 .00107652 B1.7474
Tasa neta de reproduccion, Ro =&1,*m, = 1.17072;
Tiempo promedio de generacion, L = ( ¥ x*l.*m.)/ R, = 71.53495;
Tasa instantanea del crecimiento de la poblacion, r = 1n Ry/T =
0.0022038; *

Tasa finita del crecimento de la poblacion, Lambda - el =
1.00221.



Tabla 7.4. Ambitos hogarenos y/o densidades de algqunos mamiferos
que posiblemente dispersan a A.mexicanum en la Estacion de
Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz. Datos tomados de Coates-
Estrada y Estrada (1986).

Especile Ambito hogareno Densidad clerritorial?
(hectareas) (ind/hectarea)

Scilurus aurcogaster 00 0—=——=—== 0.70 sl

Sciurus deppei 0006 ====—- 1.00 51

Heteromys desmarestjanus 0©0.11 a 0.20 T as -

Dasyprocta mexicand iw2 D.27 -

Agout]l paca 2 a3l ] --
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Tabla 7.5. Valores de area de vecindad genética y tamanos
efectivos calculades a partir de ellas para especies de plantas.

Esprcie  Area_de vecindad Tamano efective Referencia

fm*) {individuos)

Hierhas:
Avena
barbata 2-1r* R-ROD* Nic Lughadha y Tarnell {1989)
Borrichia

frutescens I 40~-60%* Antlfinger(19R2)
Carduus
nutans RO RN R 1281-3844* Smyth y Hamrick (1987)
Chamaecrista
fasciculata 100* Fenster no publ.
Delphinium
nelsonii 5.9 27.7 Waser y Price (1983)
Ipomopsis
aggregata 34.5 68.9 Waser y Price (1983)
Liatris
cylindracera a3 00+ Nic lughadha vy Parnell(1989)
Linanthus
parryae 30 10-100%* Wright (1978)

ithospermun
carclinenese 10-42+* 4-10% Nic Lughadha vy Parnell (1989)
Lupinus
amplus 18+ Nic Lughadha y Parnell (1989)
Lupinus
texensis 6-13* 84-191%* Nic Lughadha y Parnell(1989)
Menyanthes
trifoliata 14.8% 0.6-65% Nic Lughadha y Parnell(1989)
Phlox

ilosa 108+ 1409% Nic Lughanda y Parnell(1989)
Plantaqgo
lanceolata 0.4-16% 14-20%* Bos et al. (1986)
Polygala
vulgaris 1.7-2.0% 165-204%* Lack y Kay (1987)

cont.pag.sig.
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cont.Tabla 7.5

Especle
(m™

4
!

Area_de vecindad Tamano efective

(individuos)

keferencia

Primula
veris
Primula
vulgaris
seneclo
SPE.
Thermophis
montand

clium
Sh.

(sclo polen)

Yiula
blaida

Viela
pedata

Viela
pensy lvaniv .

Viola
rostrata

=38

0.b=z0=

U.5=280%*

G3s

4-50un

G4=300L0*

Jlux

160/ %

Richard e

Cahalen y

Schmitt {

Nic

L tha

EQuaiat:t o

beattie ¥

Buattle y

Baattvic ¥

Beattle y

Ilbrahim(197&)
Glidacn(Yuet,
YE,
Parm

ik TR by

Pl jeshid:
walver (L uitly
Culyrflyiy)

Culver;aw

Cuidowverm (10 A)

Hierbas:
MEDIA

LESVIACION
ESTANDAR

MEDIANA

Arpustos, beju

fruticosunm

Echeveria

gibbiflora

Cus, ete

logw

14.5*

.BE

e
[ +od
Lo

004 . 59

152.25

22

ik

18.6%

Lgularte

Vargas (1

¥ buminguez no pub.

ves )

cont.pag.siqg.



cont. Tabla 7

i

Especie Area_de vecindad Tamano efectivo Referencia
(2) (individuos)

Arboles:

Astrocaryum

mexicanum 2551.97* 436.6* Este trabajo.

Cedrus

atlantica 31AR213 208 Crawford (1984a)

Eucalyptus

regans

({soclo polen)

Fraxinus
americana

Fraxinus
pennsylvanica

Popolus

Psychotria
faxlucens

Ulmus
americana

Arboles:
MEDIA

DESVIACION
ESTANDAR

MEDIANA

N

2R00 (aproximada) 57

1706 4.4
4/ 16
1528 230
1766 11
IR5
20550 1-3200
2101 26
779% T0*
1681 253
12722.49 458.87
1766 138.36
10 11

*

Adams (1989)

Crawford (1984a)
Crawford (1984a)
Crawford (1984a)
Crawford (1984a)
Levin (1981)

Rannister(1965)

Crawford (19B4a)

Equiarte y Pérez no publ.

Crawford (1984a)

*Calculadas originalmente con la formula de Crawford (1984b) o
recalculadas con esta formula por Nic Lughadha y Parnell (1389)

12
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Tabla 7.6. Estimacién indirecta de la vecindad en A.mexicanum a
partir de F_, con las formulas de Crow y Aoki (1984) y de Slatkin
y Barton (17An).

Enzima Adultos Semillas

Fex r= Vecindad Fot Nm Vecindad
MDH 0.3 4.28  26.70 n.N23R BT 33.7%
6-PGD N.N5G63 2.3n 14.83 N.0048 29.15 183.16
PGI D.D141 9.B3 61.7k 0.004F 30.43 191.20
ADH 0.0537 2.4 15.5R n.ND%8 24,10 151.43
LAFP N.a422 Y. X% 20,04 D.00N44 F1.79 199.74

promedio 27.7F 151.7%
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Figura 7.1. Distnibucion de las distancias a las que se disrarsan
primariamente las semillas de Astrocaryum mexicanum a partir de
la palma madr2 en Los Tuxtlas, Ver.

Los datos incluyen 553 semillas y 45 madras.
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Figura 7.2. Distribucion de las distancias a las que se dispersa el polen de
Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas, Ver. estimadas con ailerentes metodos

a) Polvos fluprescentes 1963.
b)Poivos fluorescentes 1988
c) Distancia minima entre inflorescencias en fases complementarias.
dlAnalisis de paternidad , alelo 3 LAP, padre méas probable.
e)Analisis de patermidad, alelo 3 LAF, distancia minima posible.
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Capitulo ocho: Heterosis en Astrocaryvum mexjicanuam: relaciones
entre la heterocigosis enzimética y el crecimiento y 1la
fecundidaa .

La heterosis se refiere a un incremento generalizado en el
vigor general de los organismos, medido ya sea como su
fértilidad, sobrevivencia, crecimiento, etc., gue se encuentra
asociado a mayores niveles de heterocigosis (Allendorf y Leary,
1986) . Originalmente la palabra heterosis fue propuesta en 1914
por G.H. Shull como "un términoc descriptivo para el vigor
hibrido, independientemente de su mecanismo" (Ledig, 1986). La
contraparte de la heterosis es la "depresién endogamica", en la
cual los individuos generados por apareamientos entre parientes
tienden a tener una menor adecuacién que los producidos por
cruzas exogamas (Mitton y Grant, 1984; Charlesworth y
Charlesworth, 1987).

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

La heterosis tiene dos posibles causas: a) Por
sobredominancia y b) Por dominancia (Ledig, 1986). La hipétesis
de la sobredominancia mantiene gque los heterdcigos tienen
realmente una adecuacién mis alta gque los homécigos por si
mismos (Ziehe y Roberds, 1989). La hipétesis de la dominancia
sostiene que en realidad lo gue hace que los individuos menos
heterécigos tengan una baja adecuacién es gue muchas veces son
homécigos para genes recesivos deletéreos, gque bajan la
adecuacion: en los individuos heterédcigos no se expresan estos
genes, al quedar enmascarados por sus alelos dominantes gque
funcionan normalmente y por lo tanto los heterdcigos tienen una
adecuacion mayor (Lande y Schemske, 1985).

La discusion sobre la importancia en la naturaleza de cada
una de las dos posibles causas de la heterosis no es m&s que una
version de la vieja polémica sobre los "modelos de la estructura
genética de las poblaciones" (Dobzhansky, 1955; Lewontin, 1974,
Nei, 1987). El modelo clasico mantenia que las poblaciones tenian
poca variacién genética y la seleccién natural sélo eliminaba a
los mutantes, gue en su inmensa mayoria son deletéreos. El modelo
cldsico apoyaria la hipéteis de la dominancia. El modelo
balanceado consideraba que las poblaciones naturales presentaban
gran cantidad de variacioén genética mantenida por seleccidén a
favor de los heterocigos. Los heterécigos serian superiores al
tener una mayor cantidad de informacién genética, la cual les
permitiria sobrevivir en una mayor variedad de ambientes, ser mas
estables en el desarrollo y en su la fisiologia, etc. Como ha
senalado Lewontin (1985a) el modelo que actualmente domina el
panorama de la genética de poblaciones es una versién corregida
del modelo clasico, llamada por Lewontin (1974) el "modelo
neoclasico" pero mejor conocida como "teoria neutral de la
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evolucién molecular™ (Kimura, 1968, 1983) que sostiene que las
poblaciones presentan niveles muy elevados de variacién genética,
pero que en su mayor parte esta variacién no tiene relacién con
la adecuacidh y es mantenida por un balance entre la mutacién y
la deriva génica, y dentro de este modelo el principal papel de
la seleccién natural es como fuerza "purificadora"™, eliminando a
los mutantes.

Actualmente la mayor parte de los investigadores considera
que la heterosis se explica en la mayoria de los casos por la
hipétesis de la dominancia, tanto para organismos domesticados
como para silvestres (Allendorf y Leary, 1986; Ledig, 1986;
Charlesworth y Charlesworth, 1987:; Nei, 1987), aungque en algunos
casos, principalmente de animales, se tiene buena evidencias de
heterosis generada por sobredominancia (Frankel y Soulé, 1981).
Para plantas los ejemplos de sobredominancia son menos
concluyentes (Ledig, 1986), aunque recientemente tanto Strauss
(1986, 1987) como Bush et al. (1987) han presentadd analisis gue
sugieren sobredominancia, cuando menos parcial, para dos especies
de Pinus.

En términos generales, para estudiar la heterosis/ depresién
endogamica se han usado tres métodos principales:

a) Generar lineas particulares a partir de cruzas especiales,
para de esta forma obtener, por ejemplo, lineas homécigas para un
s6lo cromosoma. Este método ha sido usado fundamentalmente en
especies de Droscphila (Charlesworth y Charlesworth, 1987).

b) Obtener progenie con distintos niveles de endocgamia y comparar
su adecuacién (Templeton y Read, 1983; Charlesworth y
Charlesworth, 1987; Ritland y Ganders, 1987b; Levin y Bulinska-
Radomska, 1988]).

c) Estudiar las correlaciones entre alguna medida de la
adecuacién, como tasas de crecimiento, tamafo, edad,
sobrevivencia, fecundidad, grado de simetria bilateral, etc. con
el numerc de enzimas para las gue es heterécigo el organismo
(Schaal y Levin, 1976; Frankel y Soulé, 1981; Ledig et al., 1983;
Mitton y Grant, 1984; Allendorf y Leary, 1986).

Este ultimo método es el que tiene una aplicacién mas
directa para el estudio de poblaciones naturales y ha sido muy
usado en poblaciones silvestres de plantas (Schall y Levin ,
1976; Mitton y Grant, 1980; Mitton et al., 1981; Ledig et al. ,
1983; Strauss, 1986; Govindaraju y Dancik, 1987). En este
capitulo reporto un andlisis de este tipo para Astrocaryum
mexicanum en Los Tuxtlas Veracruz usando datos colectados a
partir de 1975 sobre el crecimiento en altura y la produccidén de
infrutescencias.

MATERIAL Y METODOS

El material genético consistié en infrutescencias de
Astrocaryum mexicanum colectadas los afios de 1987 en los sitios
permanentes A, B, C y CC establecidos en 1975 (Pifnero et al.,

125



1977). El sitio B se volvié a muestrear en 1988. Con éstas
semillas se realizaron electroforesis en gel de almidén al 12.5
%t en buffer de histidina (pH 7) de los embriones con los métodos
senalados en'los Capitulos 3, 4 y en el Apéndice II. En estos
geles se tifieron 5 enzimas polimérficas MDH, 6-PGD, PGI, ADH,
LAP, descritas en los Capitulos 4 y 5. Los genotipos maternos
fueron inferidos a partir de los genotipos de los embriones con
el algoritmo de Ritland y Jain (1981) usando para esto el
programa MLT de K. Ritland (1988), tal como se discutié en los
Capitulos 5 y 6.

En relacién 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.Pinero, J.Sarukhdn y
M.Martinez-Ramos y para 1987 por L.Eguiarte. Por otra parte se
analizaron los datos de crecimiento por individuo, que son el
incremento en la altura del tronco entre 1975 a 1981 colectados
por M. Martinez-Ramos, D.Pinero y J. Sarukhdn, medida esta altura
(ya fuera la inicial o la final) como la distancia del suelo a la
insercion de la hoja viva mas antigua.

Los datos se analizaron por correlaciones de Pearson y no-
paramétricas (Kendall y Spearman) y con analisis de varianza de
una via y con su eguivalente no-paramétrico, la prueba de
Kruskall-Wallis; la significancia de las regresiones no
paramétricas se determind con los métodos presentados por Sokal y
Rohlf (1969) y Steel y Torrie (1980).

RESULTADOS

Se obtuvieron los genotipos multiloci para 91 plantas con
datos de fecundidad y para B8 plantas con datos de crecimiento.
En la Tabla 8.1 se presentan los datos por individuos y las
medias y las desviaciones estindar para estas plantas en la
altura inicial (valor minimo 0.06, méximo 4.85 m), incremento en
altura (valor minimo 0, mdximo 0.89 m), infrutescencias
producidas (valor minimo 1, dado que se tuvieron gque reproducir
cuando menos en 1987, o 1988 en el sitio B, para ser muestreadas,
maximo 37) y el numero de enzimas heterécigas (valor minimo
posible 0, maximo 5).

No se encontrd a ningun organismo homécigo para las 5
enzimas, todos fueron heterdécigos para cuando menos una enzima y
el promedio fue de casi 3 enzimas heteré6cigas por individuo
(Tabla 8.1). La media de infrutescencias producidas por
individuos fue bastante elevada, 13.1, aunque su varianza también
fue muy grande (50.6), mientras que las varianzas para los otros
dos pardm, el incremento en altura y la altura inicial fueron
relativamente pequenas.

Las matrices de correlaciones de Pearson (Tabla 8.2) y de
correlaciones no-paramétricas (Tabla 8.3) sugleren una fuerte
relacién (P<0.01) entre la heterocigosis y el crecimiento; y
entre la fecundidad (medida como el total de infrutescencias
producidas) y el tamafo inicial; en otras palabras, los
individuos mas heterécigos presentaron un mayor incremento en
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altura y las palmas mds altas son a su vez las mds fecundas. Esto
Ultimo ya habia sido previamente descrito para la especie
(Sarukhan , 1980; Sarukhan et al., 1984; ver Capitulo 2). La
relacién entre la heterocigosis y la fecundidad es muy pequefna y
no significativa (0.1 = P <« 0.2). Las otras correlaciones,
heterocigosis y altura inicial, infrutescencias y crecimiento,
crecimiento y altura inicial son sin lugar a dudas, no
significativas.

Analicemos con otros métodos las correlaciones
=ignifirativas cnn 1a heterocigosis. La relacién entre el
crecimiento y la heterocigosis resultdéd significativa tanto en el
anAlisis de varianza (tomando en cuenta el diseno desbalanceado)
de una via para datos clasificados sequn el numero de enzimas
heterocigas (F=8.011, P<0.N01) como en su equivalente no-
parametrico, la prueba de Kruskall-Wallis (T=10.808, P=0.0288).
La pobre relacidn entre la fecundidad y la heterocigosis gueda
confirmada a su vers con un analisis de varianza de una via
{F=1.3%A, P=0.256), y por su equivalente no-paramétrico, la
prueba de Fruskal-wWallis (T-5.955, P=0.203), ambas no
significativas.

DISCUSTON

De los distintos analisis estadisticos usados en este
Capitulo considero que los mas adecuados son los de regresiones
no-paramétricas, ya que se violan los supuestos de la regresion
parametricas y para el andlisis de varianza el diseno esta muy
desbalanceado, dado gue los numeros de individuos en cada
categoria van de 2 a hasta 45. Sin embargo, dado que todas la=
distintas pruebas sugieren los mismos patrénes y muestran
significancias similares, considero gue se puede confiar en los
resultados globales.

El crecimiento en altura absoluto se correlaciona bilen con la
heterocigosis: leos individuns mas heterédcigos crecen con mayor
rapidez.

Fs posible que el crecimiento aqui reportado deba de ser
estadarizado como funcion del tamano o edad de la palma, en
otras palabras utilizar el crecimiento relativo, pero al no
existir en este juego de datos niguna tendencia en relacioén al
crecimiento como funcién del tamano (r = -0.022, N.S.) no queda
claro si dicha estandarizacion sea necesaria ni como realizarla.
Por esa razon se presentan en la tabla 8.1 los datos en crudo.

Asi, la fecundidad de un individuo de A. mexicanum es
resultado de la interaccién de varios componentes tales como: el
genotipo; el sitio, actuando tanto la cantidad de luz (Pérez-1I.,
1990) como el tipo de suelo y de vecinos (Martinez-Ramos et al.,
1988b); y la altura (Sarukhan et al., 1984) que a su vez es
resultado de la interaccién entre las dos variables anteriores
(genotipo y sitio) con la edad del! individuo. Que sea el
crecimiento lo que correlaciona mejor con la heterocigosis
concuerda con lo reportado por varios autores (ver revisién por
Mitton y Grant, 1984).
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La falta de correlacién en este juego de datos entre
incremento en estatura y fecundidad contradice lo sugerido por
Sarukhan et dl. (1984). Esto se puede deber a que se analizd el
crecimiento abscluto o a que se usan basicamente plantas que se
reproducen mucho, ya gue son las mads probables de ser muestreadas
en un ano dado, o a gue se utilizaron sitios con poca
perturbacién (D. Pifiero, com. pers.). Seria interesante estimar
los niveles de heterocigosis de individuos adultos gque nunca o
casi nunca se reproducen, pero para esto se necesitarian
desarrollar otros métodos, dado gue se requeriria muestrear
tejido de estos individuos y posiblemente usar otras enzimas de
las analizadas en esta tesis (ver Capitulo Tres).

Como senalamos en la introduccién, la heterosis puede tener
dos posibles causas: por sobredominacia o por dominancia.
Asimismo es posible gue en los loci gque estudiamos esté realmente
operando la seleccion natural, o alternativamente que estén
funcionando simplemente como marcadores genéticos: un individuo
con una alta propocidén de genes heterocigos para algunos loci en
términos generales mantendrda esta relacién en la mayor parte del
genoma (aungue se sabe gque existen partes del genoma mucho mas
variables que otras, Hartl y Clark, 1989). La primera hipétesis
se relaciona con algunas versiones del modelo de la
sobredominancia, por ejemplo con la llamada seleccion
"balanceadora" (Dobzanskhy, 1975), mientras gue la segunda se
relaciona mas bien a la hipotesis de la dominancia. Debido que
seria poco probable que las cinco enzimas que escogi para
realizar el estudio dadas sus caracteristicas técnicas, como son
que corrieran bien en buffer de Histidina, que se pudieran tenir
y leer claramente y que no fueran muy ‘costosas ni muy
complicadas, a su vez resultaran relacionadas con la adecuacién y
la seleccidn natural, considero mas adecuada la hipdtesis de la
dominancia para explicar los patrones descritos en este capitulo,
siguiendo a la mayoria de los investigadores dentro de esta area
(Ledig, 1986). En otras palabra a la acumulacién de genes
recesivos deletéreos explicaria la heterosis y por lo tanto las
enzimas analizadas estarian funcionando badsicamente como
marcadores geneticos. El largo tiempo de generacién de la palma
permitiria la acumulacién de bastantes mutaciones, en su mayoria
neutras ¢ delétereas pero recesivas; las tasas tan altas de
polinizacién cruzada y el gran movimiento de polen producirian
muy pocos individuos endégamos, por lo que existirian pocos
mecanismos para eliminar la carga de genes recesivos de la
poblacion (ver Ledig, 1986).

Segun la hipétesis de la dominancia, las correlaciones
heterocigosis/adecuacién no deben de ser muy fuertes fuertes ya
que se tiene un muestreo muy pequefioc del total del genoma de la
planta, el cual incluye miles de loci (Mitton y Pierce, 1980;
Chakraborty, 1981). Ademas tanto la fecundidad como el
crecimiento son afectados por una infinidad de factores genéticos
y ecolégicos tanto biédticos y abidéticos (Hartl y Clark, 1989).

La heterosis gque aparentemente muestra A. mexjicanum nos
ayuda a explicar el exceso de heterécigos que describimos en el
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~apitulo 4; las plantas m&s heterécigas son las que crecen mis
y/o, posiblemente, sean las mids fecundas, las otras crecen menos
y se tardan mas en reproducirse, aumentando las probablidades de
morir (entre mas edad tenga una planta, mayores son las
probabilidades de que le caiga un arbol o una rama y la mate,
Martinez-Ramos et al., 1988a) dejando nula o poca descendencia.

Alternativamente se puede pensar que la heterocigosis
aumenta las probabilidades de sobrevivencia de las plantas y que
por esa razén indirectamente encontramos relaciones positivas
entre el crecimiento y la heterocigosis (D. Pihero, com. pers.).
Esta idea no se puede explorar directamente en este momento, ya
que Be necesitaria sequir genéticamente una cohorte de plantulas
en el tiempo; pero los datos indirectos sugieren que esto no
sucede, dado gue no existe ningua relacién entre la heterocigosis
y el tamano de las palmas (r=0.20, N.S.), que a su vez es un bueéen
indicador de la edad de las mismas, mientras que sl fuera cierta
esta idea se esperaria tener todo tipo de genotipos en la palmas
jovenes y solo los mas heterdcigos en las mas viejas.

Comparemos nuestros resultados con los de otros estudios
andlogos en la literatura. Para la compuesta perenne Ljatris
cylindracea, Schall y Levin (1976) estudiaron 2258 plantas para
15 loci polimérficos, y encontraron correlaciones paramétricas
positivas entre la heterocigosis y tres caracteristicas: la edad,
el potencial reproductivo y la biomasa (r= 0.382, 0.167 y 0.205,
respectivamente). En este caso los individuos mis heterécigos
viven mas, son mas grandes y se reproducen mas. Si bien este
estudio fue criticado, especialmente en relacién a su manera de
asignar las edades de las plantas y a la aparente contradiccion
entre estos elevados niveles de heterosis y los altos niveles de
endogamia descritos por los estadisticos ¥ (Clegg et al., 1978;
Brown, 1979), este es es un estudio pionero en el area de la
genética de poblaciones de plantas.

Para el &rbol dioico Populus tremuloides Mitton y Grant
(1980) trabajaron con 104 clonas y tres enzimas polimérficas,
evaluando el crecimiento a partir de analizar los anillos anuales
para 5 ramets por clona. Encontraron una correlacién positiva del
crecimiento con el nivel de heterocigosis, la edad y la altitud,
mas no con el sexo; el coeficiente de correlacién parcial entre
la heterocigosis y el crecimiento fue de 0.811.

Para Pinus ponderosa Y Pinus contorta no se encontro
relacién entre el crecimiento y la heterocigosis, usando mas de
100 individuos para cada especie y 6 enzimas polimérficas para P.
ponderosa y 4 para P,contorta (Mitton et al. 1981; Mitton y
Grant, 1984; Linhart y Mitton, 1985). Sin embargo, para Pinus
ponderosa parece haber una correlacién positiva entre la
heterocigosis y el crecimiento de la raiz una vez que el
megagametofito, que es el tejido de reserva, se separa de la
plantula (Mitton y Grant, 1984).

En otra especie de pino, P.rigjda, Ledig et al. (1983)
realizaron uno de los estudios mé&s completos, al analizar el
crecimiento en diametro para 8 poblaciones, unos 50 individuos
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por poblacién y 21 loci polimérficos. La relacién entre la
heterocigosis y el crecimiento en diémetro resulté fuertemente
dependiente de la edad del rodal. La correlacién entre la
heterocigosis individual y la tasa de crecimiento incrementaba
cuando la edad promedio del rodal aumentaba. Los coeficientes de
correlacién tomaron valores entre -0.68 a 0.90 y fueron positives
en cinco poblaciones, (significativos en tres) y tres veces
negativos (uno significativo). Posteriomente estos datos. fueron
reanalizados por Bush et al. (1987) usando el modelo de
sobredominancia de Smouse (1986), gque sugleren sobredominancia
para algunas enzimas, sin embargo éste andlisis no es
concluyente.

En plantulas de Pinus banksiana, Govindaraju y Dancik (1987)
midieron el crecimiento de la radicula en 9 ambientes
contrastantes para 51 familias. Posteriormente evaluaron los
niveles de heterocigosis por familia para 22 loci polimérfices.
En todos los casos las 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
radiacién luminosa), en los que los coeficientes de regresién
paramétrica fueron 0.31, 0.31 y 0.32, respectivamente.

Una variacidn interesante la constituye el estudio de
Strauss (1986, ver también 1987) realizado en Pinus attenuata con
drboles producidos a partir de autopolinizaciones y de
polinizaciones cruzadas, usando 183 Arboles en total y 24 loci
polimérficos. El encontré una correlacién positiva significativa
entre heterociqosis y crecimiento para ambos tratamientos, la
cual fue mayor para los &rboles producidos por autofertilizacién.

Para Picea engelmannjji y Abies lasjocarpa, Shea (1987)
exploro la relacion entre la fecundidad, mecida como la
produccion tanto de conos femeninos como masculinos, con la
heterocigosis, usando para esto un andlisis de varianza, y
encontré gue si bien en todos los casos los individuos mencs
heterocigos produjeron menos conos y los mas heterdcigos fueron
los mas fecundos, los patrones no fueron significativos en ningun
caso. Este estudio, junto con el nuestro, sugieren que
efectivamente la fecundidad se ve mas fuertemente afectada por el
tamafo que por el genotipo o la edad, tal como ha sido descrito
para gran cantidad de plantas (Werner y Caswell, 1977; Linhart y
Mitton, 1985; Caswell, 1989).

Como conclusiones para este capitulo podemos decir que
comunente la heterocigosis afecta al crecimiento de las plantas,
especialmente a las de vida larga, pero que esto no sucede ni en
todas las especies ni para un misma especie necesariamente en
todos las condiciones y edades. Asimismo la correlacién rara vez
es fuerte, por lo que se requieren de tamanos de muestra bastante
grandes para demostrarla. Esta correlacién entre heterocigosis y
crecimiento nunca ha sido demostrada en hierbas. Solo en un
estudio, (en Liatris cylindracea), se ha reportado una
correlacién significativa entre heterocigosis y fecundidad. En
general no se ha llegado a un acuerdo sobre como analizar
estadisticamente la heterosis, ya gque la mayor parte de los
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investigadores han usado regresiones parametricas, aunque sean
claramente poco adecuadas para este tipo de datos (Steel y
Torrie, 1980), excepto en el trabajo de Shea (1987), donde
realizo submuestreos al azar de sus datos para balancear el
diseno y poder realizar un analisis de varianza.

La existencia de heterosis en nuestra especie en particular
y en arboles en general representa un problema importante para
la conservacién; si se mantienen poblaciones muy pequefias jn situ
o ex situ, los tamanos efectivos son pequenos y en pocas
generaclones se van a comenzar a llevar a cabo cruzas entre
parientes, que producen individuos homocigos, y por lo tanto que
sobreviven o se reproducen menos. Expurgar genes letales
(Templeton y Read, 1983) o tratar de formar lineas puras (Frankel
y Soulé, 1981), scn estrategias posibles, aungque muy complicadas
y costosas y sclo en el caso de que se cumpliera la hipdtesis de
la dominancia serian utiles, dado que si la sobredominacia tiene
alguna importancia las lineas heter¢cigas siempre van a tener
mejor funcionamiento gque las homocigas.

Para demostrar cenclusivamente que A,mexicanum presenta
heterosis y como ésta opera considero que se necesitarian las
siguientes observaciones:

a) Datos de un mayor numero de enzimas obtenidas directamente de
los tejidos de los adultos.

b) Los genotipos multiloci de todos los individuos adultos para
los cuales se tienen datos de fecundidad y crecimiento,
incluyendo los genotipos de los que nunca o casi nunca se han
reproducido.

c) Datos de estas mismas enzimas para plantulas, juveniles, y
pre-reproductivos.

d) Si fuera posible, sequir estos grupos en el tiempo y ver si la
sobrevivencia se correlaciona con los genotipos.

e) Realizar un andlisis mas fino, enzima por enzima, o como el
propuesto por Smouse (1986) gue comentamos anteriormente.



Tabla B.1: Datos de loes individuos estudiados en el andlisis de
la heterosis en Astrocaryum mexjcanum en Los Tuxtlas, Ver.

Individuo Altura Incremento N. de N.enzimas
1975 altura infrutescencias heterécigas
m 1975-1981 m 1975-1987
A 10 2.50 0.20 18 4
A 11 3.50 0.20 9 4
A 14 2.62 0.18 11 1
A 20 1.67 0.10 17 3
A 41 2.67 0.32 15 2
A 47 3.13 - 22 5
A 50 2+7T3 0.15 14 2
A 51 2.00 0.35 19 3
A 586 2.05 0.35 19 4
A 67 2.58 0D.32 21 2
A 69 3.08 0,12 6 3
A 75 - = 28 3
A 77 2.17 0.33 13 4
A 78 3.05 0.69 26 3
A 96 2.48 0.18 10 2
A 97 1.45 0.39 14 2
A 100 2.55 0.00 10 2
A 109 4.60 0.18 14 2
A 110 1.91 0.10 12 2
A 121 2.47 0.50 [ 3
A 123 3.10 0.25 6 4
A 127 2.8B7 D.22 g 2
A 137 1.70 0.23 i0 2
A 138 3.60 D.24 15 3
A 152 3.55 0.49 21 3
B 1 2.70 0.33 14 3
B 4 2.50 0.16 10 3
B 8 1.50 0.60 7 2
B 15 4.30 0.30 32 3
B 27 2.60 0.39 11 3
B 31 3.30 0.89 25 4
B 34 2.50 0.32 4 k]
B 40 1.50 0.27 B 3
B 41 2.89 0.11 5] 3
B 42 3.20 0.87 7 4
B 52 1.75 0.27 b § 3
B 61 1.90 0.30 5 3
B 73 1.47 0.35 6 2
B 94 0.90 0.38 9 3
B 102 3.48 0.17 23 3
B 105 0.40 0.44 1 3
B 107 4.20 0.41 a7 3
B 112 1.25 0.49 15 4
B 113 1.30 0.25 12 4
B 117 1.14 0.20 1 4
B 119 1.55 0.45 18 5
B 122 1.52 0.42 18 4

cont.pag.sig.



cont. Tabla B.1

Individuo Altura Incremento M. de N.enzimas
1975 altura infrutescencias  heterocigas
m 1975-1981 m 1975-1987
B 128 3.10 0.1317 26 1
B 131 G.90 0.77 16 4
B 133 1.02 0.20 7 3
B 139 Z2:85 D.19 13 2
B 146 1,83 0.43 18 5
c 2 y (9 L 0.36 7 2
C B 1.95 0.80 12 3
Cc 17 1.65 N.A0 2 2
1Y 2.65 0.32 7 3
c 22 1.95 n.55 11 3
¢ 23 .00 G.45 16 4
c 27 3.48 0.23 18 3
C 29 4.10 0.A/E 10 4
C an 4.85 032 14 3
¢ 37 1.9% 0.45% 20 3
C 39 s 55 0.45 15 4
C 46 3.50 0.55 10 2
C 50 4.05 0.27 14 3
€ 5] R IR A 0.55% 11 3
c 53 1,95 0.41 12 3
C 54 2.00 .77 11 1
C 58 1.50 0.46 Y2 3
cC 6 2.20 0.13 13 1
CcC 21 1.00 0.50 A 4
ce 23 1.40 0.5 Tl i
CcC 24 2.10 0.40 17 Z
cC 26 2.00 0.15% 26 3
cC 33 2.2% 0.25 17 2
CcC 36 1.70 0.25 11 3
CC 3R 1.40 0.06 1 ?
CC 39 198 0.28 16 by
CC 4n 2.60 0.19 1n 2
CcC 41 118 0.10 1 3
CC 45 0.90 0.73 12 i
cC 51 0.B5 0.15 7 3
CC 54 0.30 0.46 4 3
cc 55 0.06 0.38 4 2
cC S6 2.50 0.50 24 3
BE BT 2.7C 0.38 19 3
CC 5B 2.90 0.15 19 1
CC 64 2.40 0.50 8 3
CC 69 - - 10 3
cc 70 3.8 0.33 0 4
MEDIA 2.43 0.36 s i el 2.9
DESVIACION
ESTANDAR 1.03 0.19 7.12 0.8
N a8 B7 90 90




Tabla B.2: Matriz de correlaciones paramétricas de Pearson entre
heterocigosis, la reproduccion, el crecimiento y la altura
inicial en A.mexjicanum en Los Tuxtlas, Ver.

Numero de Crecimiento Altura
infrutescencias Inicial
Heterocigosis .153 L30T .020
N. de infrutescencias .D83 L422%%
Crecimiento -.022

**P<0.01

Tabla 8.3: Matriz de correlaciones no-paramétricas entre
heterocigosis, la reproduccién, el crecimiento y la altura
inicial en A.mexicanum en Los Tuxtlas, Ver. Sobre la diagonal
correlacién de Spearman, bajo la diagonal correlacién de Kendall.

Hetero. N. de Crecimiento Altura
infrutescencias inicial
Heterocigosis .153 L31Bkk .034
K. de Infrutescencias .092 .087 3T TR
Crecimiento .198** L 060 -.066
Altura inicial .020 L262%% -.044

**P<0.01
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capitulo Nueve: Discusién general: Genética de drboles tropicales
¥y algunas ideas sobre su conservacién. Conclusiones.

9.1.- Genética de poblaciones de arboles tropicales

La literatura sobre genética de pcblaciones en plantas es
muy amplia, comc se puede desprender de revisar las tablas
comparativas que presento en los diferentes capitulos de esta
tesis. 5in embargo, la mayor parte de estos estudios sdélo
contemplan la estimacién de unos cuantos parametros genéticos y
en general no consideran ningun dato ecologico, como podria ser
informacion sobre su demografia o biologia reproductiva; estos
datos son centrales para interpretar los parametros genéticos vy
poder hacer inferencias vadlidas y relevantes en relacion a
problemas evolutivos y de conservacién. Las principales
excepciones a esta tendencia son los trabajos para gramineas de
R. Allard y S. Jain, los trabajos de D. Levin y B. Schaal,
principalmente la ya antes citada investigacion con Liatris
cylindracea y los trabajos sobre coniferas del grupo de Colorado,
en el gue destacan Y. B. Linhart y J.B.Mitton. Esta situacion se
agudiza con relacion a los arboles tropicales. Los datos
presentados en esta tesis constituyen un caso especial dentro de
la literatura de plantas tropicales, debido a que se integran
dentro de un estudic mucho mas amplic, en el gue se conjuntan
observaciones tanto de demografia, de biologia reproductiva y de
genética de poblaciones. De cualquier forma, la comparacion de
nuestro trabajo con los estudios de genética de arboles
tropicales sugiere varios patrones que a continuacion
revisaremos.

9.7.a. Variacion genética:

En la mayor parte de las especies los niveles de variac: =»
genética son relativamente grandes, con un rango para la
proporcién de loci polimérficos (P) de entre cero (Faramea
occidentalls, Hamrick y Loveless (1986)) a 0.543 (Bertholletia
excelsa, Buckley et al. (1988)), y un rango de heterocigosis
promedio (H) entre cero (Faramea occidentalis, Hamrick y Loveless
(1986) a 0.216 (Sorocea affinis, Hamrick y Loveless (1986).
Faramea occidentalis parece ser una especie atipica con respecto
a la variacioén genetica, dado que es la unica en la que no se ha
encontrado variacion genética; por otra parte en el trabajo de
Hamrick y Loveless solo se estudid la Isla de Barro Colorado, en
Panama, y esta poblacién podria no ser representativa para la
especie. Ademads de F. occidentalis, la otra especie de Aarbol
tropical en la que se han reportado niveles relativamente bajos
de variacién genética es Acacia mangium, esta especie se
distribuye en el norte de Australia, Nueva Guinea y varias islas
de Indonesia, y en un estudio de 11 poblaciones, que representan
la mayor parte de su rango de distribucién, Moran et al. (1989)
reportan una P de 0.067 y una H de 0.017. Los autores explican
estos bajos niveles de variacidén en términos de una fuerte
reduccién de su distribucién a una poblacion pequeria en Nueva
Guinea durante una o mas de las fases interglaciares sequidas por
expansiones durante uno de los periodos de puentes de tierra o
por dispersién de semillas por aves y posterior establecimiento.
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Astrocaryum mexicanum con una P de 0.218 y una H de 0.153 se
puede considerar como un &rbol tropical tipico en términos de la
variacién genetica.

Aunque la gran mayoria de los Arboles tropicales presentan
niveles ruy elevados de variacion geneética sirilares a lecs que se
han reportado para otros arboles, principalmente coniferas
{Hamrick y loveless, 1986; Ledig, 198A), en otras formas de vida
tropicales los niveles de variacion parecen ser substancialmente
mas bajos. Por ejempln, en un estudin de & especies de arbustos
del género Lisianthiis, Sytsma y Schaal (192%) reportan un rango
dr entre P 0.0, B U.: [L.skinneri) a P=0.372, H-N.10%
(L.aurantiacus). Fr otro estudio de 3 especles de arbustos del
geéenerc ['iper, Heywood y Fleming (198A) reportan a su vez un rangn
de entre P-N.0C, H-N.00 (P.pseudo-fulgineum)} a P=0.7%5, H-7.031,
valores comparativamente muy bajos.

a.1.b. Diferenciacion gengrafica:

los niveles d¢ diferenciacidn genetica comg funcion de o
distancia neografica pueden ser descritos par el parametre
For /Gy (que come ya senalamos son equivalentes, Nei (1987%) vy
tirnden a sor muy peguenos en arboles tropirales. Para
Bertholletia excelsa solo alrededor del 2.75%% de la variacicer
qen~tica se encuentra ontre sitijos (Buckley et al., 1988), ¥ on A
sspecies de arboles tropicales loveless y Hamrick (1987) reportan
que en promedio solo el 5.0% de la variacion dgenética se dehe a]
componente entre =1tios (rango de 7.1% en Quararibea asterolep:-
A 9.4% en Acalypha diversifolia). La excepcion a este patron oo
otra vez Aracin mangium, donde ol [1.3% el *otal de la varias:on
genet ica se oncnentra entre sitios: comc ya habiamos comentad
esta especin *lene una distribucion en !slas reales, separ:ias
per clentos de kiloretros de mar, lo que posibiemente represar-r
una harrara impertante al mevimientc de poien y semillias (Morn
et al., 19A8%a). El valor promedic reportado en este estudio para
A.mexicanum de 4.24%% se adhiere al patron general. Fn relacion a
este parametrc, las especies de arbustes del generc Fiper
estudiadas por Heywood y Flemina (1986) en Costa Rica se
comportan de manera similar a los arboles, as: en Piper amalago
la variacion genetica que se encuentra entre sitios es de solo el
5.7%, y los autores senalan que datos preliminares sugleren quo
las poblaciones de esta especir en Santa Rosa, Costa Rica son
geneticamente indistinguibles a las que se encuentran en los
Tuxtlas, Veracruz, Mexico.

Estos indices F_+/Ggy noS indican gue practicamente no
existen diferencias genéticas entre sitios, o en otras palabras,
que la mayor parte de la variaciaon genpetica, entre el 89 y el 861
se encuentra en un soélo sitio. Esta escasa diferenciacion
genética tiene dos posibles causas. La primera es gue exista
altas tasas de flujo genico entre los distintos sities. La otra
es gue hace muy poco tiempo se fundaron las poblaciones y la
deriva genica y la seleccion natural no ha tenido tiempo de
actuar y hacerlas diferentes, en otras palabras a que todavia no
se ha llegado al eguilibriec (Slatkin, 1987; 1989). Con la
informa~idn g0 tenemos actualmente es difiecil apoyar alguna s
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las dos hipotesis, dado que a pesar de que tenemos evidencia que
los movimientos tanto de polen y de semillas, y en consecuencia,
las vecindades de los Arboles tropicales pueden ser muy grandes,
realmente sabemos muy poco sobre posibles movimientos a larga
distancia de genes. Sobre la historia de la vegetacién
neotropical tampoco se sabe mucho, aungue en una revisén sobre
el tema Tocledo (1982) sugiere gue hace unos 20,000 anos
practicamente desaparecid la selva tropical en México para
comenzar su recolonizacion a partir de una serie de refugios [y
posiblemente lLos Tuxtlas actuc como uno de ellos) hace solo unos
11,000 anos. Independientemente de estas especulaciones, algo
interesante es guc en varias especies de coniferas se nhnn
reportado tambifn niveles de diferenciacion muy pequenos
(Hamrick, 1987; Govindaraju, 1989), que generalmente han sido
relacionados con movimientos de polen a grandes distancias, dado
gue son polinizadas per viento.

En A.mexicanum las evidencias de diferenciacién geografica,
descritas con el indice F y con las distancias geneticas de
Nei, senfalan que esta diferenciacién es muy pequena. Esto en
parte se purde entender considerando la cercania entre sitios,
pero aun a esta escala los niveles de diferenciacion son
comparativamonte muy bajos en relacién a los repertados en otros
estudios anadlogos. Es conveniente sefalar que cuando se comparan
Ps /Gg¢ ©S muy importante tener en cuenta la distancia entre !n=
s1tos o poblaciones de muestreo. Fsto se muestra muy claramerte
en Swartzia simplex var. ochnacea estudiada por Loveless y
Hamrick (1987) y Hamrick, (19R7) en varias localidades: al
considerar solo 1 sitios dentro de la Isla de Barro Colorade,
Panama, la G., era de 3.5%, al ampliar a varios sitios en Panam.
y Costa Rica, se incrementc a 5.5%.

Sin lugar a dudas seria interesante hacer estudios de
genética de poblaciones de otras poblaciones de A.mexicanum
alejadas geograficamente de Los Tuxtlas, las cuales aparentemente
difieren de la de Los Tuxtlas en varios pardmetros demograficos ¥
de historia de vida (Vite, 1985). Estos estudios nos permitirian
analizar indirectamente los niveles de flujoc génico en la
especies y posiblemente evaluar la genealogia de las poblaciones.

9.1.c. Exceso de heterdcigos:

Sobre el exceso de heterdciges, podemos comentar que se han
reportado en otros arboles tropicales indices de fijacion P en
general muy cercanos a cero, perc en algunos casos se han
encontrado excesos de heterdcigos, como en un sitio de
Bertholletia excelsa (0O’Malley et al., 1989), y para los arbustos
Lisjanthus habensis y L. aurantiacus (Sytsma y Schaal, 1985).
También se han reportade indices de fijacion negativos en varias
especies de plantas templadas, entre las que destacan varias
especies de coniferas, como en Pinus monticola (El-Kassaby et
al., 1987), Pinus ponderosa (Linhart et al., 1981), Picea
engelmani y Abies lasiocarpa (Shea, 1987). Este exceso de
heterocigos puede deberse a patrones peculiares de cruza o a
mayor sobrevivencia o vigor de individuos heterécigos, como
parece suceder en relacion al crecimiento en A. mexicanum. Este

137



mayor vigor de los individuos m&s heteré6cigos se ha reportado en
varias especies de plantas, principalmente de &rboles (Mitton y
Grant, 1984). Sin embargo éste es el primer reporte documentado
de heterosis para una planta tropical, aunque previamente este
fenémeno habla sido sugerido por Heywood y Fleming (1986) para
tratar de explicar los indices de fijacién F cercanos a cero en
Piper amalago, cuando a partir de la tasa de polinizacién cruzada
se esperaria una elevada endogamia.

9.1.d. Tasas de polinizacién cruzada:

las tasas de polinizacidén cruzada en Arboles tropicales
parecen ser en general muy cercanas a uno, por ejemplo para
Bertholletia excelsa O’Malley et al. (1987) reportan una t de
0.849, para Phitecellobium pedjcellare O‘Malley y Bawa (1988)
reportan una t de 0.951, mientras que para A.crassicarpa y para
A.auriculiformis Moran et al. (1989b) reportan una 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 palabras, en A.mexicanum las
probabilidades de autofecundacién son practicamente nulas, lo
cual esta de acuerdo con lo esperado a partir de las
observaciones de biologia floral (Burquez et al., 1987). Por otra
parte se tienen buenos datos ecologicos que sefialan que en la
mayoria de los arboles tropicales se presentan una serie de
mecanismos que impiden o reducen mucho las oportunidades de
autofertilizacién, como son la heterostilia, el dicicismo (sexos
separados), el monoicismo (flores de cada sexo separadas, como es
el caso de A.mexicanum), dicogamia (separacioén temporal de las
funciones masculinas y femeninas dentro de una flor, o

(Bawa, 1974, 1979; Bawa et al., 1985; Bullock, 1985). En
contraste, para el arbusto Piper amalago, Heywood y Fleming
(1986) reportan una tasa de polinizacion cruzada t intermedia de
0.578, significativamente distinta a 1, gue sugiere altas
proporciones de autopolinizacién. En conclusion podemos decir que
en la mayor parte de los arboles las tasas de fecundacion cruzada
son muy grandes, con un rango entre 0.85 a 1.0. Asimismo podemos
senalar que los arboles tropicales en general tienen tasas de
polinizacién cruzada mas parecidas a las coniferas (rango 0.89-
0.98) que a arboles del genero Eucaliptus en Australia, el cual
incluye especies templadas, subtropicales y tropicales (rango
0.69 a 0.86) (Schemske y Lande, 1985; Brown et al., 1985).

9.1.e. Tamano efectivo:

Sobre el tamano efectivo de las poblaciones de plantas
tropicales, s6lo existen las estimaciones de la vecindades
realizadas por nosotros en los &rboles Astrocaryum mexicanum
(drea de vecindad 2487.5 m cuadrados, Ne= 425.6), y Psychotria
faxlucens (area de vecindad 779 m cuadrados, Ne= 70, N.Pérez y
L.Eguiarte no publicado) y la del bejuco Combretum frutjcosum,
(Area de vecindad 188 m cuadrados, Ne= 6, L.Eguiarte y
C.Dominguez, no publicado). Para otras plantas tropicales sélo
existen estimaciones de movimiento de polen, como las de Linhart
(1973) para varias especies herbaceas del género Heliconia, las
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de Webb y Bawa (1983) para el arbusto Malvavjiscus arboreus y para
la hierba Cnidoscolus urens, y las de Linhart et al. (1987) para
dos especies de acantdceas herbdceas (Razisea gpicata y

Hansteinia blepharorachis) y en todas ellas se detectaron
movimientos de polen de mas de 25 metros, lo cual podria generar
vecindades bastante grandes.

Indirectamente se pueden hacer estimaciones de la vecindad a
partlr de las estimaciones de F +/8g¢, para lo cual podemos
aproximar Nm usando la formula ge Crow y Aoki (1984) P, =
1/(4Nma +1), donde a= (n/(n-1))° y n es el numero de
subpoblaciones, la que nos da valores para las diversas especies
tropicale=s antes citadas de entre 1.07 (Acalypha djversifolia) a
5.719 (Quararibea asterolepis). Seguidamente podemos usar la
formula de Slatkin y Barton (1989) Ne por vecindad = 2 * 13,1416 *
Nm, gue a su vez nos da valores de entre 6.72 (A. diversifolia) a
12.5 (Q.asterolepis), todos los cuales se pueden considerar altos
para plantas en general (Hamrick, 1987). Para A.mexicanum
obtenemos una estimacion de Nm de 4.43 y de N, de 27.8 individuos
en adultos y de Nm de 24.16 y de N, de 151.8 en las semillas,
altas para las estimadas con estos métodcs (Hamrick 1987;

Slatkin, 1987), aungue menores que las estimaciones directas a
realizadas a partir del movimiento del polen y semillas.

9.1.f. El modelo de lLediq (1986):

Un modelo que explica la mayor parte de los patrones
comentados anteriormente es el sugerido por primera vez por Ledig
(1986) para coniferas en particular: la larga vida de los
arboles, su arguitectura y la totipotencialidad de los meristemos
permiten que se acumulen gran cantidad de mutaciones somaticas, vy
la mayoria de estas son delétereas y recesivas. Si estos arboles
se autofertilizan, esta carga mutacional generara una gran
propercion de progenie homéciga para estos alelos mutantes gue
expresara estas mutaciones; por lo tanto se seleccionaran a favor
los arboles que presenten la menor tasa de autofertilizacién, ya
gue de esta forma se cruzaran con individuos heterécigos para
otras mutaciones y su progenie no expresarad esta carga. Pero la
fertilizacioéon cruzada a su vez mantiene una carga genética muy
grande. En plantas anuales no se acumulan las mutaciones
somaticas mas de un ano y el mecanismo para eliminar esta carga
se da tambieén cada ano al producirse gran cantidad de progenie,
parte de la cual es homoéciga para estos genes deletéreos y es
eliminada por la seleccién natural. En arboles, al ir aumentando
la carga genética de la poblacidén resulta cada vez mds costoso
producir progenie resultade de endogamia (dado que esta progenie
va a tener una adecuacién mucho menor que la progenie resultado
de cruzas exogama), por lo que cada vez serd mas dificil gue se
seleccionen individuos gque se autopolinicen. Asi la gran
variacién se mantendria por mutacién y por los sistemas de cruza
y movimientos a grandes distancias de polen y semillas. Las altas
tasas de polinizacién cruzada son al mismo tiempo consecuencia y,
cuando menos en parte, causa de la gran variacidon genética que
se mantiene. Segun esta hipétesis la heterosis es s6lo una
consecuencia de todo esto, los individuos resultado de
autopolinizacién o por cruza entre parientes son los menos aptos,
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al expresarse estos genes recesiveos, por lo que la correlacién
entre el numero de enzimas heterdcigas y el vigor debe de
resultar positiva. En este modelo se explica a la heterosis sequn
la hipotesis llamada de la dominancia, como ya sefalamos en el
Capitulo Ocho. También se ha reportado una fuerte depresion
endogamica en la produccién de progenie resultado de
autofertilizacion y cruza entre parientes y en la adecuacidn
posterior de esta progenie en la mayoria de las especies de
arboles estudiados, fundamentalmente coniferas (Ledig, 1986;
Charlesworth y Charlesworth, 1987). Seria realmente muy
importante estudiar aspectos de la depresién endogamica en
arboles tropicales, gque de acuerdo con éste modelo se puede
predecir que debe de ser muy elevada.

Evolutivamente se podrian seleccionar mecanismos gque
minimizaran las cruzas entre parientes, maximizando el movimiento
de polen y semillas, y de esta manera se obtendrian indices de
fijacién (F y F;.) muy pequenos y diferenciacion genética entre
sitios (estimada ya sea por la F /G, 4 o por la distancia
genética de Nei) tambien muy pequefios. Al mismo tiempo las
vecindades y los tamanos efectivos deben de ser relativamente
grandes y por lo tanto en términos generales se minimizan los
efectos de la deriva genica en la evolucion de las poblaciones de
drboles, tropicales o no.

Lo interesante es que éste modelo parece cumplirse en todas
las plantas con habitos arborescentes, no importa gue sean
coniferas, eucaliptos o arboles tropicales, lo cual implica que
estos patrones no son causados por restricciones filogenéticas,
sino gue son generados por la ecologia de los organismos. La
estructura genética de Astrocaryum mexicanum, una
monocotiledonea, se parece mas a la de otros Arboles tropicales
reportados en la literatura, gue son dicotiledoneas, y a las
coniferas, que a otras monocotileddéneas herbdceas, a pesar de
estar mas relacionada filogenéticamente a estas ultimas.

Sin embargo, aunque sean patrones generales, es facil
concebir que puedan haber excepciones. Por ejemplo, aunque las
vecindades sean grandes, los tamanos efectivos pueden llegar a
ser relativamente pequefios si las densidades son muy bajas
(Crawford, 1984a), o si las poblaciones se ven muy reducidas.
Esto posiblemente ha sucedido en el pasado debido a los cambios
climidticos que parecen haber afectado fuertemente a las selvas
tropicales en Latinoamérica (Toledo, 1982). También algunas
especies pueden llegar a tener poca variacién si han pasado por
estos cuellos de botella o recientemente han aumentado
rapidamente su rango de distribucién a partir de algunos
individuos fundadores (Ledig, 1986). Otras plantas presentan poco
flujo genico, como parece ser el caso de Acacia mangjum (Moran et
al., 1989%a). La pérdida reciente de los dispersores de varias
especies de plantas con la llegada del hombre a América (Janzen y
Martin, 1982) probablemente ha aumentado niveles de endogamia,
al quedar casi todas las semillas alrededor de su madre. Por
otra parte no hay gue olvidar que una gran proporcién de las
plantas tropicales que existen actualmente presentan
distribuciones endémicas (Gentry, 1986), por lo gue los tamarfios
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de poblacion son limitados. En estas la deriva génica puede
jugar un papel muy importante.

9.I1.9. El proceso microevolutivo en los arboles tropicales:

En relacion al proceso adaptativo en los arboles tropicales,
podemos retomar los valores de Mm obtenidos anteriormente.
Generalmente se considera que cuando tenemos valores de Nm
mayores de uno, la importancia de la deriva genica es
despreciable (Hamrick, 1987; aunque en algunas condiciones la
deriva geéenica puede ser importante hasta valores de Nm de
alrededor de &, Kimura, 1983). Esto sugiere gue posiblemente
para arboles tropicales en general, y seguramente para A,
mexicanuym en particular la seleccion natural sea la fuerza
evolutiva dominante. Las grandes depresiones endogamicas gue
presentan la mayor parte de los arboles, (ledig, 1986;
Charlesworth y Charlesworth, 1987), las altas tasas de
polinizacion cruzada (t) y los bajos valores de indice de
fijacién (F) estimados hasta la fecha sugieren que la endogamia
generalmente es un fenomeno poco comun en arboles. Lkstas
observaciones se oponene a algunas ideas que se propusieron para
tratar de explicar la gran diversidad en especies de arboles
tropicales como generada por especlaclon lniclada por supuestas
altas tasas de autofecundacion, endogamia y deriva genlca
(Federov, 1%66). 51in embargo es poslble que en especles
endemicas, en poblaciones relictuales de algunas especies o en
condiciones en las gue los tamanos efectivos sean muy peguencs,
como durante los cambios climaticos en el pasado, podrian actuar
fuertemente la endogamia y la deriva genica. Una sugerencia
importante seria comparar la estructura genetica de especies
abundantes de distribuciones amplias, como las de los arboles
tropicales estudiados hasta la fecha, con otros que se encuentran
siempre a muy bajas densidades, o que presentan distribucién
restringida. Alternativamente, se pueden hacer estudios
comparativos dentro de especies con altas y bajas densidades
entre sitios. En relacidn a la teoria evolutiva se podria
explorar la posibilidad de que se cumpla para estas especies el
modelo de S. Wright de los equilibrios cambiantes (1932, 1977/;
para una discusion del modelo, ver Eguiarte, 1986; Slatkin,
1989) .

9.1I1.- Genética y conservacién de arboles tropicales:

Los patrones discutidos en la seccion anterior nos sugieren
algunas ideas relevantes para la conservacion de arboles
tropicales. En primer lugar creo gue es importante distinguir
conservar de preservar (Frankel y Soule, 1981). Por preservar
ellos se refieren al hecho de mantener vivos algunos individuos
de una especie, mientras que cuando se hace conservacion se
mantienen a las poblaciones de tal forma gue pueden seguir
adaptandose a su medio ambiente natural y sujetas a todos los
procesos evolutivos. Tanto para los de programas de conservacion
como para los de preservacion, la genética de poblaciones es
central al aportar una serie de lineamientos y metodologias
(Franklin, 1980; Frankel y Souleé, 1981; Brown y Clegg, 1983;
Schonewald~Cox et al., 1983; Ledig, 1986; Eguiarte y Pinero,
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1990). Los llamados programas ex gpitu, comoc son bancos de
germoplasma, jardines botanicos, zoolégicos, etc., si bien pueden
ser utiles para ciertos objetivos (Frankel y Soulé, 1981), solo
preservan parte del material genético de las poblaciones, dado
qgue el numero de individuos que pueden mantener es limitado y es
muchas veces es muy reducido (Franklin, 1980). Hay que agregar a
este muestreo del material genético, la posible endogamia y
deriva génica producidas al mantenerse poblaciones pequenas y
aisladas, la eventual adaptacion que sufren las poblaciones al
ser sometidas a nuevas condiciones, y la posible domesticacion,
por lo que al final se termina preservando algo parecido a la
especie orginal, que vive bien en un ambiente artificial, pero
tan distinto a la especie original que su eventual reintroduccion
exitosa a la naturaleza se vuelve muy poco probable (Frankel y
Soulé, 1981). Eventualmente la conservacion debe ser nuestra meta
y s86lo se puede lograr cuando se mantienen ecosistemas naturales,
o sea a traves de los llamados programas de manejo in situ. Por
otra parte, al hacer conservacién jn situ se pueden proteger no
solo las especies blanco, sino tambilen la comunidad completa
(Eguiarte y Pinero, 1990).

9.1I.a. La conservacién de los arboles:

Los arboles constituyen un excelente blanco para los
esfuerzos conservacionistas, ya gque ellos determinan en buena
medida al resto de la comunidad (Eguiarte et al., 1987). La
extincién de un arbol, especialmente si es dominante o clave,
gensu Gilbert (1980), posiblemente implica una modificacion
extensa de la comunidad (Therborg, 1986; Eguiarte et al., 1987).
Los arboles no sdlo representan organismos importantes para otras
plantas con las gue compite por agua, luz, nutrientes, sino gue
alimentan con sus hojas, hojarasca, raices, madera, flores y
frutos a gran cantidad de animales (Egularte et al., 1987).
Ademas modifican fuertemente el microclima de la regioén y el
ciclo de agua y de muchos nutrientes.

Por otra parte, los tiempos de vida tan largos de los
arboles implican gue sus cambios son a una escala temporal mayor
que la humana y por lo tanto nos resulta dificil entenderlos,
pero sin lugar a duda estos cambios a gran escala temporal tienen
un impacto mads fuerte en los ecosistemas gue otras modificaciones
de las cuales se puede recuperar a corto plazo. Asi, considero
gue si nos centramos en la tarea de conservar arboles
probalemente estemos defendiendo de la mejor y mas practica
manera a todo el ecosistema.

9.I1.b. Numero y tipo de reservas:

La baja diferenciacidn geografica en arboles de amplia
distribucién implica que no se necesita una infinidad de reservas
perefectamente virgenes para conservarlos. Unas cuantas reservas
serian necesarias, ya gque en cada una de ellas se encuentra
practicamente la misma variacion genetica. Lo importante es gque
estas reservas deben ser grandes, lo mas grande posible. Si bién
para A.mexicanum en una hectidrea de vegetacion bien conservada
tendriamos unas cuatro veces su tamano efectivo, en arboles menos
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abundantes se requeriria una area mucho mayor. Si se mantienen
menos individuos de los que Be necesitan para tener un tamano
efectivo, la tasa de pérdida de variacion genética, o el
incremento en la endogamia, van a verse incrementados. Por lo
tanto un objetivo para la conservacién genética debe ser
mantener poblaciones con cuando menos un tamano efectivo. Por
ejemplo, considerando como representativas de los extremos de
tamanos efectivos de arboles tropicales en general a nuestras
dos estimaciones de tamafos efectivos de 70 individuos para

ia faxlucens y 437 para Astrocaryum mexicapum, podemos
aplicarlas a los datos de plantas lefosas reportadas en el censo
de 50 hectareas en la isla de Barro Colorade en Panama descritos
por Hubbell y Foster (1986). Ellos censaron todas las plantas de
mas de 1 cm de d.a.p., Yy reportaron 303 especies distintas de
plantas, de estas encontraron que 111 especies presentaban menos
de 50 individuos en el area (menos de 1 ind. por hectarea) y 25
especies presentaban 1 solo individuo (0.02 individuos por
hectarea). Asi, para estos datos, y considerandoc la relacion
M,=1/2 N total, sugerida por Crawford (1984a), para mantener un
tamano efectivo de las especies medianamente raras se necesita un
area de cuando menos entre 140 y 874 hectareas, y de las muy
raras de cuando menos entre 7,000 a 43,700 hectareas. Este seria
el tamafo minimo de reserva a conservar. Sin lugar a dudas se
necesita estimar la vecindad y la densidad efectiva con los
métodos sugeridos en ésta tesis para una mayor cantidad de
plantas tropicales, tratando de obtener estas estimaciones para
organismos con historias de vida contrastantes como hierbas vs.
arboles, arboles pioneros ys, arboles de sitios maduros, plantas
de amplia distribucioén vs. plantas endémicos, plantas gque siempre
presentan bajas densidades yg, plantas gue siempre se encuentran
en altas densidades, semélparos vs, iteroparos, hermafroditas vs.
dioicos, etc.

Las ideas anteriores sugieren que aun reservas tan peguenas
como la de Los Tuxtlas (de unas 700 hectareas) pueden ser
importantes en la conservacion de algunas especies tropicales,
especialmente las abundantes, pero que se reguleren de reservas
muy grandes, del orden de cuando menos decenas de miles de
hectareas si se guiere conservar a las especies menos comunes.

Estas sugerencias de areas minimas para reservas concuerdan
con las indicadas en su articulo por Hubbell y Foster (1986), a
pesar de que ellos hacen estas sugerencias a partir de un analsis
de estructura de la comunidad. Estos investigadores senalan gque
las reservas de bosque tropical maduro deberan de ser grandes, de
cuando menos uncs miles de hectAreas, de preferencia de decenas
de miles de hectéreas

Aqui creo que conviene retomar las ideas de los numeros
minimos de tamano efectivo de la poblacién gque se han propuesto
para la conservacién genética. En primer lugar esta el de
tamafos efectivos de unos 50 individuos minimo para cuando lo
que se intenta conservar son los niveles de variacién genética
mendeliana o los objetivos son a corto plazo y en segundo lugar
el de 500 individuos para conservar los niveles de variacioén
cuantitativa (la cual generalmente se considera gue es la mas.
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importante en terminos ecoldgicos y adaptativos) o cuando los
objetivos de conservacion son a muy largo plazo, (Franklin,
1980; Frankel y Soule, 1981; Lande y Barrowclough, 1987;
Simberloff, 1988). El primer valor se deriva de la consideracion
gue un tamano efectivo de 50 individuos produce un incremento en
la endogamia de la poblacion de 1 % por generacion (incremento en
F = 1/2M_). A partir de estudios empiricos se sabe que
1ncranengon en la endogamia de esta magnitud pueden ser
soportados por la mayoria de las poblaciones, al permitir a la
seleccién natural eliminar a individuos resultado de cruzas
endogamicas Yy que presentan una menor adecuacion debido a gque son
hom6cigos para genes recesivos deléteros (Franklin, 1980; Frankel
Y Soulé, 1981). El segundo valor, 500 individuos, se deriva un
serie de suposiciones sobre la dinamica de la variacion
cuantitativa, y se considera que en ese valor existe un
equilibrio entre la tasa de perdida de la variacion genetica por
deriva génica y el incremento de ésta variacion por la mutacion
(Franklin, 1980; pero ver Lande y Barrowclough, 1987).

Estos numercos parecen ser buenos indicadores de los tamanos
de poblacion minimos que hay que tratar de mantener en las
reservas naturales, recordando gue el numero obtenido a partir de
un censo generalmente es mayor que el tamano efectivo. En el caso
de A.mexjicanym vimos gue una buena estimacion de la densidad
efectiva parece ser el numero de adultos reproductivos. Sin
embargo, posiblemente un numero conservador para la mayoria de
las especies, y gue puede ser usado como regla general, sea
considerar a la densidad efectiva como la mitad del total de los
adultos reproductivos por unidad de area, tal como sugliere la
revisién de Crawford (1984a). Posteriormente esta densidad
efectiva hay que multiplicarla por el area de vecindad obtenida
de los datos de movimientos de polen y semillas para cbtener una
estimacion del tamano efectivo.

Sin embargo creo gue vale la pena senalar dos puntos al
respecto. Por un lado, si el tamano efectivo es mayor que el
numero minimo 50/500, y en la reserva scolo se tiene alguno de
estos ultimos, la tasa de pérdida de variacion genetica va a ser
mayor en las reservas gue en las poblaciones originales. Por otra
parte tener mas individuos que los senalados por el tamano
efectivo es en general una buena idea, ya gue hay gque recordar
gue varias de las posibles causas de extincién afectan mas
fuertemente entre menores sean las poblaciones, entre estas
causas podemos senalar a las demograficas y a las catastroficas
(Lande, 1988; Simberloff, 1988). Ademas debemos tener presente
gue la derivacion de estos numeros minimos 50/500 no es del todo
convincente ni generalisable para todos los casos (especialmente
el 500), y que siempre es mejor tratar de hacer estudios
particulares para las poblaciones gue se propone conservar en
concreto (Lande y Barroclough, 1987; Lande, 1988).

Estas areas con el tamano efectivo podriamos considerarlas
como una propuesta de areas nucleo y seria conveniente no
perturbarlas o hacerlo lo menos posible. La sugerencia para los
trépicos seria mantener alrededor de las reservas el mayor numero
posible de islas de vegetacion, arboles en pie, corredores, etc.
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que permitieran el movimiento de genes entre las distintas
poblaciones para evitar en los posible la depresién endogamica y
la deriva genica, y a partir de los cuales eventualmente se
pudiera dar la regeneracién de la selva. Ideas andlogas,
derivadas de estudios de comunidades vegetales, han sido
expresadas por Goémez-Pompa (1966, pag. 9-10) y Guevara et al.
(1986) . Una sugerencia de un estudio gque seria muy importante es
la de analizar el uso de estos corredores, manchones de
vegetacion, islas de selva en las puntas de los cerros, etc. por
organismos dispersores y polinizadores y evaluar su posible
importancia como agentes del flujo genico (ver Guevara et al.,
1986), ya que como es bien sabido proporciones muy bajas de
flujo génico pueden amortiguar casi totalmente los efectos de la
deriva génica (Slatkin, 1985b, 1987; Hartl y Clark, 1989).

La posibilidad de generar el flujo génico artificialmente
moviendo polen y semillas debe tomarse con cuidado. Por un lado
ecolégicamente sabemos gue la mayor parte de las semillas muere y
s6lo una fraccién muy pequena llega a adulto, por lo que éste
método resultaria poco prdactico. Por otra parte es posible gue se
introduzcan variedades extranas a la regién y se produzcan
desastres ecologicos por la llamada depresién exogamica (Eguiarte
y Pifero, 1990), por la introduccion de parasitos o patogenos
extranos, etc. Crec gue la mejor idea es tratar de gue estos
movimientos sucedan espontaneamente, por lo que es importante
dejar en pie la mayor cantidad de arboles formando posibles
corredores o estaciones de paso entre distintas areas
conservadas.

9.II.c. Sugerencias en relacion a la conservacion de los arboles
tropicales. $

1) ‘Decidir con cuidado varias especies gue se van a utilizar como
indicadoras. Para esto sugiero buscar a estas especies basandose
en dos criterios: historias de vida contrastantes y las gue se
puedan trabajar electroforeticamente mas facilmente. Esto ultimo
lo senalo dado que algunas especies presentan compuestos
secundarios gue dificultan mucho las electroforesis, o que las
semillas son muy difficiles de hacer germinar (Gan et al., 1981;
Loveless y Hamrick, 1987).

2) Apoyar el estudio genético con observaciones ecologicas,
muchas de las cuales son sencillas. Entre las mas importantes
considero que estarian:

i)- Biologia reproductiva. Tratar de responder a las siguientes
preguntas: jes autocompatible?, ;qué tipo de flores presenta?,
iquienes la polinizan?, jalguna estimacion, aungue sea muy
preliminar, de las distancias que se mueven los polinizadores?,

iquién las dispersa?, ;dénde gquedan y germinan la mayoria de los
frutos?.

ii)~- AnAlisis estdtico. Densidades, distribucioén espacial y
estructura de tamanos, distribucién de la reproduccién entre
individuos (estimaciones del numero de flores y frutos, aundgue
sea de manera cualitativa)
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iii)= Anadlisis dinamico: Sobrevivencia, crecimiento,
reproduccién, aunque sea de un sélo ano, ya que datos
demograficos generales para otras especies tropicales sugieren
que las diferencias entre anos no son notables (ver Caplitulo 2 de
esta tesis).

3) En estas especies registrar periodicamente los niveles de
variacién genetica y su distribucion espacial. 5i bien entre mas
sitios y mayor numero de genes se analicen es mejor, en terminos
generales creo gue se pueden usar simplemente tres o cuatro loci
marcadores, dado que rara vez se encuentran patrones discordantes
entre enzimas, si todas estas se comportan de manera mendelinand.
Aungue utilizar otras tecnicas de estudios geneticos mas cercanas
al ADN, como el uso de polimorfismos de fragmentos de restriccion
o la secuenciacion de bases del ADN, nos aportarian informacion
interesante (Harlt y Clark, 1989), creo gque las tecnicas de
electroforesis de alozimas en almidén son lo bastante sencillas,
conflables y robustas, para utilizarlas como marcadores geneticos
en estudios ampllios de varias especies en diterentes sitios en
los que se analizaran un gran numero de individuos.

4) Obtener estimadores de la variacion geneética P y H dentro y
entre sitios, y obtener estimaciones de diferenciacion genetica,
ya sea la Fgy, la G5, © las distancias geneticas, y los indices
de fijacion. Asi el Indice de fijacion F, aporta informacion muy
impecrtante si resulta muy pequeno o negativo, ya que sugiere
fuertes efectos de depresion endogamica. El indice Fftfsst I3 T4TH
habla de gué tan diferentes son los sitios y sugeriria distintas
estrategias de conservacion, si es bajo indica que la mejor
estrategia seria conservar pocos sitios, si es alto sugeriria
declarar reservas a muchos sitios, y habria gque seleccionarlos en
terminos de los que presenten localmente los mayores niveles de
variacion geneética.

5) Estimar la tasa de polinizacion cruzada, t, dado que es el
principal determinante de la estructura genetice y del flujo
genético en pobiaciones de plantas (Turner et al., 1982; Apendice
II) aungue para estudios piloto creo que con datos ecologicus de
compatibilidad, de movimiento de polinizadores y/o los indices de
fijacion ¥ serian suficientes para la mayor parte de los casos.

6) Un punto de importancia central para entender la dinamica del
proceso evolutivo en arboles tropicales y para poder dar
sugerencias en relacion a la creacion de reservas es la
estimacién del tamano efectivo (N,) de las poblaciones. Los pasos
que para evaluar los tamanos etecfivos en plantas son:

i)- Determinar las varianzas en el movimento de polen y semillas.
Los meétodos particulares pueden ser distintos segun los
diferentes tipos de agentes. En algunos casos se pueden observar
directamente los patrones de forrajeo de los animales, en otros
casos se pueden contar directamente los granos de polen, en
algunos casos se podran hacer analisis de paternidad a partir de
datos electroforeticos (ver Handel, 1983; Brown, 1989).
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ii)- A partir de estos datos estimar la vecindad, para esto se
pueden aplicar las correcciones para las desviaciones con
respecto a la normalidad, pero como ya demostramos esto modifica
muy poco las estimaciones del area de la vecindad (Capituloc 7).

iii)- Estimar la densidad efectiva con las formulas de tamano
efectivo, en concreto la de Hill (1972), para organismos con
generaclones continuas. Para esto se necesitan datos
demograficos, aunque sean parciales, especialmente en terminos de
las varianza en la fecundidad.

1v) - Comparar estas vecindades con estimaciones lndirectas a
partir de la estructura genetica, en concreto de la F_. /G ¢, como
suglieren Slatkin y Barton (1989). Otra posibilidad es cbtener
estimaciones de Nm a partir del metodo de los alelus raros de
Slatkin (1985a).

7) Entender los efectos de la depresion endogamice wen los arbolies
tropicales. En este punto particular practlicamente Lo Se Ulenen
datos, aungque a partlr de datos reportados en conlleras S6¢ puede
esperar gue sean muy altes (ledlg, 1986; Charleswortn y
Charlesworth, 1987).

4) Conocer la importancia de la mutacion somativa en los arboles
tropicales. Para estc se podrian sugerir estudios extensos cn
arboles grandes y longevos en los cuales se pudleran acumular
mutaciones. As]l por ejemplo, a partir de las tormulas propuestas
por Antolin y Strobeck (1985) estimamos (Pinero y Eguiarte, no
publicado) que para un arbol de unos 100 enos, Si s¢  Muestrearan
100 puntas de ramas diferentes para un sclo locus, s¢  podrian
esperar cerca de 6 alelos electroforeticos mutantes,

considerando tasas de mutacion de alrededor de 10° %, lo cual
parece razonable en plantas (Klekowski, 1984).

9) Analizar a las poblaciones aisladas y los posibles corredores
naturales. Que tan abudantes son los polinzadores v dispersores,
gue uso hacen de los corredores y los manchones ailslados, comu su
mueven, como son las producciones de frutos y semillas, coms se
comporta Yy sobrevive la progenie, gque evidenclas de rlujo
genico se encuentra en ellos, etc. dado gque es muy 1mportante
entender la relevancia de estos corredores en la cConservaciol.
51 si son muy eficientes estos corredores y manchones de bosgue
en promover el flujo genico, bosgues fragmentados podrian
conservarse razonablemente bien.

10, Estas recomendaciones son solamente en terminos de gcnetica
de poblaciones. Para la conservacion de alqunas especles,
consideraciones de tipo ecologico, como demograticas (el etecto
Allee o la extincion estocastica), de interacciones con otras
especies (polinizadores, dispersores, patogenos, depredadores,
etc.), de comunidades (como la sucesion) © de ecosistemas (como
balances de nutrilentes) pueden ser mas importantes {Lande, 1988).
Sobrepuestas a estas consideraciones estan los problemas
politicos, economicos y sociales, gue son los gue generalmente
determinan el tipo y tamano de las areas conservadas. De
cualquier forma creo gue es critico el analislis genetico gue
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eventualmente pueda conducir a la toma de decisiones
biologicamente razonables.

9.II1.~ Conclusicnes Generales:

1) Este trabajo demuestra la utilidad de los metodos
electroforéticos en almidén, que aportan gran cantidad de
informacién y son al mismo tiempo relativamente baratos.

2) Por otra parte este trabajo ilustra la importancia de llevar a
cabo estudios multidisciplinarios a largo plazo, gue son los
unicos que realmente nos ayudan a entender a los procesos
naturales.

3) Se realizaron electroforesis de proteinas en geles de almidoén
con embriones de semillas de la palma tropical Astrocaryum
mpexicanum en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, y se
encontré que presenta elevados niveles de variacion genetica,
aunque similares a los reportados en otros arboles y plantas de
vida larga.

4) Se seleccionaron cinco enzimas polimérficas: MDH, LAP, PGI,
ADH y 6-PGD. Cruzas controladas demostraron gue se heredan en
términos generales de manera medeliana.

5) Se obtuvieron las frecuencias alelicas de estas enzimas en 4
sitios y se estimaron los estadisticos F. La Fis fue
significativamente negativa, y mas negativa en los adultos gue en
las semillas. La ¥y fue muy baja y menor en adultos, lo gque
senala una muy pequena diferenciaciéon genética entre los sitios.

6) La tasa de polinizacion cruzada t fue de 1: la planta nunca se
autopoliniza. Esto esta de acuerdo con lo sugerido por los datos
de biologia floral de Burquez et al. (1987). No se encontraron
diferencias ni entre afos ni entre sitios.

7) Se estimo el movimiento de polen por varios metodos: polvos
fluorescentes, vecinos reproductivos en etapa complementaria mas
cercanos y exclusion de paternidad por el alelo 3 de la enzima
LAP. Las dispersiones estimadas por los tres metodos resultaron
muy parecidas.

8) Usando los datos del movimiento de polen y del movimiento de
las semillas se estimé que la vecindad (area panmictica) y el
tamano efectivo son relativamente grandes, lo que corresponde a
lo sugerido por la P, tan baja e indica gue la deriva genica es
una fuerza evolutiva poco importante en esta poblacioén.

9) Aparentmente existe una heterosis en relacién al crecimiento;
las plantas ma&s heterdcigas crecen mads rapido. Esta diferencia en
vigor posiblemente explique las F;. negativas (exceso de
heterécigos) en la poblacién. No se encontro esta relacion con la
fecundidad.

10) Los datos reportados en este trabajos son similares a los
encontrados en otros estudios de arboles, tanto coniferas como_
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dicotileddéneas, y sugieren gue para mantener una poblacioén

minima viable de las especies medianamente raras se necesita
cuando menos de una area de entre 140 y 880 hectareas, y para las
muy raras de entre 7000 y 44000 hectdreas. Reservas tan pequenas
como la de Los Tuxtlas (de unas 700 hectareas) pueden ser
importantes en la conservacién de algunas especies tropicales,
especialmente las abundantes, pero que se requieren de reseryas
muy grandes, del orden de cuando menos decenas de miles de
hectdreas si se quiere conservar a las especies menos comunes.
Estas reservas no necesariamente tienen que ser muy numerosas,
pero se deben de mantener las posibilidades de flujo génico entre
ellas, conservando para esto areas mas o menos perturbadas gue
funcionen como corredores o estaciones de paso.
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Apéndice I: Métodos electroforéticos utilizados en el andlisis de
de la variacion genética en Astrocaryusm mexicanum.

En esta apéndice describo los métodos de electroforesis
horizontales en geles de almidon utilizados para la obtencidn de
la mayor parte de los datos gue se analizan en esta tesis.

El almidon tiene varias ventajas sobre otros posibles medios
en los cuales se pueden realizar 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
tenidas para diferentes enzimas (Shields et al., 1983; Selander
et al., 1986).

Para hacer los geles se procedid de la siguiente manera
(modificado de Selander et al., 1986): Se pesan 55 gramos de
almidon de papa hidrolizado para electroforesis Sigma S-4501, se
pasan con cuidado a un matraz Kitazato y se le agregan 460 ml de
buffer de gel del sistema a utilizar. Se agita vigorosamente
hasta que todo el almidon gueda completamente disuelto. La mezcla
se caliente sobre un mechero Bunsen sin dejar de agitar, hasta
llegar al momento en el gue cambia de consistencia, en el cual la
mezcla se vuelve mas transparente y comienza a hervir. Entonces
se retira la mezcla del fuego, y se aplica el vacio, el cual se
mantiene hasta gue se forman burbujas muy grandes, o sea
alrededor de 50 segundos. Se sirve inmediatamente en los moldes
de acrilico previamente armados (16.5 x 16.5 x 1.0 cm, las piezas
unidas por bandas elasticas y selladas con "masking-tape" para
impedir derramamientos) y nivelados para gue queden perfectamente
horizontales, con un movimiento en zig-zag a partir de un borde,
cuidando de rellenar bien las esquinas, Se dejan enfriar media
hora en el sitio donde se hizo el gel, otra media hora en el
refrigerador, luego se sacan del refrigerador y se envuelve con
Vitafilm, Kleenpack, Egapack o algun material equivalente. Usar
al dia siquiente, de preferencia antes de 24 horas.

Los embriones de j.mexicanum se extraen partiendo primero la
semilla a la mitad con unas tijeras, de tal forma gue en una de
las mitades gueda el embrién, posteriormente esta mitad se vuelve
a partir y se remueve el embrién entero. Luego éste se muele
totalmente junto con unas dos gotas de buffer del gel a usar en
unos moldes pequenos de acrilico con ayuda de varillas de metal
o vidrio con la punta redondeada. Previamente se recortan piezas
en papel filtro de 1.5 x 0.5 cm, las cuales se saturan con el
homogenadc del embrién y se colocan verticalmente en el gel, al
cuval 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 borde. Se registra cuidadosamente la semilla que se
esta corriendo en un carril dado del gel. Generalmente en un gel
se corren 21 plantas y en los carriles de los extremos se coloca
un papel filtro saturado de colorante de amaranto, qgue 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 corriente; para eso se une cada uno de
los extremos del gel a los recipientes de buffer por medio de
unas tollas de celulosa para cocina reusables. El extremo largo
del gel se conecta a la corriente positiva y el corto a la
negativa. Se mantiene la corriente eléctrica constante en toda la
corrida a 70 miliamperes (para el caso de geles de histidina) y
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se deja correr con los papeles unos 15 minutos, de tal forma gue
se observe gue ha entrado el colorante de amarato en el gel.
Posteriormente se remuevan los papeles, se cierran las dos
partes del gel cuidando de que no guedan fragmentos de tejido, de
papel filtro o brubujas de aire y se deja correr hasta gue el
frente marcado por el amaranto avanza unos 10 cm. Para gue no se
calienten los geles se corren dentro de un refrigerador y
adicionalmente se les coloca una bolsa de plastico que contiene
gelatina congelada. Para evitar que se congele el gel se coloca
una placa delgada de vidrio entre el gel y la bolsa de plastico.
Adicionalmente se corre el gel envuelto en su parte superior con
Kleenpack para minimizar el desecamiento del mismo. La
electroforesis tarda en correr unas 4 horas, para &l caso de
geles de histidina.

Inmediatamente despues de correr se corta el gel a unos 4 cm
del extremo opuestc a donde se corto inicalmente, y se desecha
este y el otro extremoc, y se procede a marcar al gel resultante
en su extremo superior derecho con perforacicnes realizadas con
un popote de plastice, de 1 a 4 perforaciones segun el numero dc
gel. Posteriormente se cortan las rebanadas horizontales de <mm
de alto, obteniendose 6 de estas rebanadas. Para realizar estos
cortes se utilizan plezas de vidrio de esa altura sotenidas por
ligas en las bases de acrilico de los moldes de los geles. Fara
cortar el gel se utiliza una cuerda delgada ae guitarra tensada
en un arce de segueta.

La rebanada superior siempre se tine para Esterasas, esta
generalmente es la rebanada meno:g adecuada, ya gue tiende a
secarse, y debe de introduclrse en la soluclon tijadora boce
abajo. En las sigulentes cinco rebanadas se tineron las enzimas
utilizadas en la mayor parte de los analisis de esta tesis. sus
recetas de tincion se detallan posteriormente, y son basicamente
modificaciones a las presentadas por Hakim-Elahi (1981), Kahler
(manucrito) y Vallejos (1983), y nuestras modificaclones
empiricas generadas al usarlas rutinariamente &n nuestro
laboratorio. Para las otra enzimas ensayadas gue reportamos en el
Capitulo 3 de esta tesis empleamos las recetas de Soltis et al.
(1983) y de Vallejos (1963). La mayor parte de las enzimas se
dejaron tenir hasta gue se cbservaron claramente las banda., lc
cual variaba de entre uncs 30 minutos para la PGI hasta unas &
horas para la 6-PGD. Luego se se enjuagaron las rebanadas con
agua destilada y fueron leidas en fresco y se fijarcn en alcochol
etilico al 50% por unas 24 horas para luego ser envueltas en
Egapack y ser inmediatamente releidas. Posteriormente se checaron
otra vez estas lecturas.

Tinciones:
Los siguientes protocclos son para tenir dos geles cada uno
con unos 21 individuos.

ADH, Alcohol deshidrogenasa E.C. 1.1.1.1: Pesar 0.030 gr de NAD
(= DPN, beta-nicotinamida adenin dinucleotido)}, 0.020 de NBET
(nitroblue tetrazolium) y 0.004 de PMS (fenazina metasulfato),
agregar 1 ml de Tris HCl 1M pH 8.0, 6 ml de etanol al 95% y
llevar a 100 ml. Tenir en la oscuridad. Revisar a la media hora.

Esterasas E.C.3.1.1.1: Pesar 0.1 g de sal de Fast Blue RR, se le
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agrega 4.5 ml de alfa naftil acetato (1%), un poco de agua, 5 ml
de buffer de fosfatos pH 6.0 (obtenido a partir de 45.6 gr de
fosfato dibasico de potasio y de 109.0 gr de fosfato monobasico
de potasio, agregando agua destilada hasta completar 1000ml).
Anadir agua destilada hasta llegar a 100ml. Revisar en una hora.

LAP, Leucino amino peptidasa E.C.3.4.11.1: Pesar en el vaso 1:
0.020 gr de L-leucil-beta naftil-amido HCl, disolverlo en 5 ml
de N,N-dimetil formamida. Pesar en el vaso 2 0.050 gr de Black K
salt (P-nitroanilineazo-2,5-dimethoxy-anilino diaziato). Agregar
al vaso 1 agua destilada, 10 ml de buffer de fosfatos pH 6.0, 1
ml de MgCl2 10%0, agregar el contenido del vaso 2, agregar agua
hasta 100 ml e incubar a la oscuridad a 37*' C. Revlsar a la medla
hora.

MDH, Malatc deshldrogenasa E.C.1.1.1.37: Se pesan (.03 g de NAD,
0.02 g de NBT, 0.001 g de PMS. y 0.0245 g de NaCN, se disuelve
todo en agua destilada a la gue se le aygregan 15 ml de Tris-ilCl
1M pH 8.0, 5 ml de Ha-L-Malatc pH 7.8 y se le anade agua
destilada hasta completar 100 ml. Tenlr en la oscuridad. kevisar
en una hora.

6-PGD, 6-fousfogluconato deshidrogenasa E.C.1.1.1.44: Pesar 0.040
g de Acido 6-fosfogluconico (sal de pario), 0.010 de NADP (=TPN,
beta nicotinamida adenin dinucleotido fosfato), 0.010 de MIT
(dimetiltiazol tetrazolium) vy 0.002 de PMS. Anadir 10 ml de Tris-
HCl pH 8.9, un poco de agua destilada, 2 ml de Mg ClL 1M , agua,
llevar a 100 ml y tenir en la oscuridad e incubar a 37" C.
Revisar en un hora.

PGI, Fosfoglucoisomerasa E.C.5.3.1.9: Pesar 0.00% gr de NADP,

0.020 de MTT, 0.005 de PMS y 0.C18 gr e fFructurosa é-fostato.
Anadir i2 ml de Tris HCl pH &.0 , un pouce ge agua, bSml de Macl
10%, 4 ml de gluccsa & fosfate deshldrocenasa (1000 u /100 ml

agua destlilada). Agregar agua destilada iasta completar 100m!l.
Tenir en la oscuridad, revisar a los 15 min.

Sistemas de buffers:

Generaimente se utiliza un buffer para hacer el gel y otro
en los reciplentes donde llega la corriente electrica. En la
mayor parte de este trabajo solo se uso el sistema de histidina,
sin embargo senalo los protocolos utilizados para los otros
sistemas.

Sistema de Histidina: Consiste de 1.05 gramos de DL-Histidina HCL
por litro. El pH inicialmente es bajo, y se ajusta con NaOH a
7.0. El buffer del recipiente se hace con %.04 gramos de Acido
Citrico y 16.35 gramos de Tris (Hidroxymethil Aminometano) por
litro a pH 7.0 (Hakim-Elahi, 1981). Se corre la electroforesis 4
70 miliamperes.

Sistema de Poulik: El bufter de gel consiste en 2.0 gramos de
Tris y 0.63 gramos de Acido Citrico por litro a un pH 8.1. El
buffer de recipiente se hace con 4.0 gramos de Hidroxido de Sodio
y 18.55 gramos de Acido Borico por litro a un pH de 8.6 (Hakim-
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Elahi, 1980). Se corre a 270 volts.

Sistema de Tris-citrato pH 8.0: El buffer del recipiente se
elabora con 83.2 g de Tris, 33.09 g de Acido Citrico y se lleva a
un litro. El bufter del gel es el del recipiente diluido 1:2%
(Selander el al, 1986). Se corre a 250 volts.
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Apéndice II: Efectos de la tasa de polinizacién cruzada (t) y del
movimiento de polen en la estructura genética de las poblacicnes:
Un programa de computadora.

Luis E. Eguiarte y Ana Maria Valdés (orden alfabetico).

Un resultado bien conocido dentro de la genetica de E
poblaciones es que en una poblacién en la que existe fecundacion
cruzada parcial eventualmente se llega a un indice de fijacion P
en equilibrio, descrita por la férmula

Foq=1-t / 1+ t (Haldane, 1924Db)
donde "t representa la tasa de polinizacién cruzada (ver Capitulo
6 de esta tesis), lo cual quiere decir que, mientras gue otros
sistemas regulares de endogamia conducen a la pérdida total de la
heterocigosis con el tiempo (F=1) (Hedrick, 1983; Hartl y Clark,
1989), la fecundacién cruzada parcial podria mantener cierta
proprocion de heterocigosis en el equilibrio. Otra posible forma
de endogamia es la de cruzarse con parientes debido a gque las
distanclas a las que viajan el polen y/o las semillas, en el caso
de las plantas, pueden ser limitadas (Levin y Kerster, 1974;
Levin, 1981; Handel, 1983; Crawford, 1984a; Capitulo Siete). El
analisis de estos dos movimientos es mas complejo ya gue a su vez
son los componentes del flujo genico y afectan tanto al tamano
efectivo como a la estructura genética de la poblacion Ng (Van
Dijk, 1985; 1987; Slatkin y Barton, 1989; ver Capitulo Siete de
esta tesis). Los modelos que describen estos movimentos de polen
generalmente estan asociados a la teoria del “Alislamiento por
distancia" de Wright (1943 a y b, 1946, 1951) gue son bastante
complicados y con condiciones poco realistas (Slatkin, 1985b; Van
Dijk, 1987).

Una manera alternativa de analizar el prcblema del
movimiento de polen y el aislamiento por distancia ha sido la de
simular su comportamientc con computadora. Un trabajo clasico al
respecto es el de Rohlf y Schnell (1971) en el gue simularon
varios condiciones de dispersion y movimiento de genes, Yy
comprobaron gue cualitativamente se comportaba segun el modelo
del aislamiento por distancia, pero gue las predicciones mas
finas no se cumplian. En concreto los indices de fijacion P a las
que llegaban sus simulaciones siempre eran mencres a las
predichas por la teoria del aislamiento por distancia, se llegaba
a condiciones menos homocigas; Wright (1978) sugiere gue esto se
debe a gue ellos utilizaron condiciones de dispersion muy
platicurticas, considerandoc gue la probabilidad de cruzamiento
era igual entre todos los individuos de una vecindad, mientras
que el modelo del aislamiento por distancia requiere gque la
distribucion de las probablilidades de cruzamiento disminuya
como funcion de la distancia entre individuos siguiendo una
distribucién normal. Otro intento mas realista es el realizado
por Turner et al. (1982) donde consideran los distintos patrones
de dispersion de polen y semillas y basicamente exploran la
polinizacién entre vecinos mas cercanos, entre vecinos mas
cercanos relajada y con o sin dispersion de semillas, usando 10
replicas para cada corrida. Sin embargo ambos trabajos no son del
todo utiles para un geneticista de plantas empirico ya que no
definen claramente los parametros gue se acostumbran considerar
en estudios de campo, como son la tasa de polinizacidén cruzada t
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(Clegg, 19B0; capitulo 6 de esta tesis), las distancias a la cual
se mueve el polen (Levin y Kerster, 1974; Handel, 1983; Hamrick,
1987; Capitulo 7 de esta tesis), la distancia al cual se
dispersan las semillas (Levin y Kerster, 1974; Vargas, 1988;
Capitulo 7 de esta tesis) o la distribucidn 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 fecundacioén cruzada y del movimento de
polen en el comportamiento en el tiempo de un locus con dos
alelos en poblaciones vegetales. La idea es gue este programa
pueda servir para:

a) Realizar analisis teoricos del comportamiento genetico de una
especie simulando distintos posibles patrones de distribucion
espacial, tasas de polinizacién cruzada y distancias de
movimiento de polen.

b) Comparar datos empiricos de estructura genetica con los
patrones esperados segun la simulacién

¢) Utilizarlo como una herramienta dentro de proyectos destinados
al manejo y conservacion de especies silvestres, por ejemplo para
poder predecir comportamientos de la variacion y la estructura
genetica en el tiempo si se modifican las condiciones iniciales.

El programa:

Es un programa en Turbo Pascal, Version 4, para computadoras
IBM-PC. El programa presenta un editor gue consiste en una red de
n X n sitios, en cada uno de los cuales puede o no haber un
organismo. Con el teclado se puede mover el cursor y senalar en
gue 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
simulacién. Se requiere senalar:

a) La tasa de polinizacion cruzada, t, con valores de 0 a 1;

b) Las distancias a la cuales viaja el polen, que se puede
determinar como: Panmictica, donde se escoge a un individuo al
azar de toda la poblacion como donador de polen; o como a 1, 2,
3, etc. metros (unidades de la red), que nos da el radio de una
area dentro de la cual se va a tomar un individuc al azar como
donador de polen; o como una funcion por la cual la probablilidad
de gue un individuo sea el donador de polen vaya disminuyendo
como funcion de la distancia en relacion a la planta madre.

c) El nimero de generaciones.

d) El1 numero de réplicas por simulacidn.

La version actual del programa no contempla la posibilidad
de dispersién: cada madre deja un solo descendiente gue a la
siguiente generacion ocupa el lugar dejado por su progenitora.
Posteriores versiones del programa contaran con la posibilidad de
variar la distribucion de las distancias a las gque guedan las
semillas y el numero de hijos por madre segin cierta distribucion
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 final p ; Heterocigosis
observada (= NAa/Nt), Heterocigosis esperada (= 2pq), Indice de
fijacion F (= 2pg-H/2pq), distancia promedio la cual viajan los
genes en una simulacion y la varianza en esta distancia.
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8imulaciones:

En este trabajo vamos a reportar tres juegos de
simulaciones: a) Efectos conjuntos del movimiento de polen y de
la tasa de polinizacioén cruzada t en el indice de fijacléon ¥, en
la pérdida en la variacion genetica, medida como decresento en la
heterocigosis esperada 2pq y en el incremento en la varlanza en
las frecuencias alelicas entre replicas de una poblacion continu
de 400 individuos. .
b) Los mismos cambios en los tres parAmetros del inciso anterior
perc esta vez para una poblacion de 252 individuos distribuldous
en cuatro parches o subpoblaciones separadas entre si.

c) Efectos de dos tipos de seleccion (ventaj)a del heterociyo y
apareamiento asortativo negativo) en sl i{ndice de fijacion y la
variacion genetica medida como la heterocigosis esperada.

A continuacion presentaremos los detalles de cada slmulacion
y sus resultados mas importantes.

a) Efectos conjuntos de el movimiento de polen y de la tasa de
polinizacion cruzada en el Indice de fijacion, en el cambio de la
variaclion genetica medida como perdida de la heterocigosis
esperada y en la varianza en las frecuencias alelicas entre
replicas en una poblaclion continua:

Estas simulaclones se reallzaron para una poblacion de 4u0
individuos contiguos, comenzando en Hardy-Weinberg (P=0) y p =
0.5 y se corriercon 120 generacliones, usandose 5 replicas de cada
una. Se usaron 3 tasas de polinizacion cruzada t (0.1, 0.2% y 1)
y 3 distancias de movimiento de polen ( 1 m, 4m y panmicticas),
lo cual nos da un total de 9 distintas simulaciones.

La Tabla A.l muestra los parametros promedios obtenidos
despues de 120 generaciones, y las figuras A.l.a, A.1.b y A.l.c
ilustran el cambio promedioc en el indice de fijacion F con el
tiempo. En primer lugar podemos ver el tiempc que se tardan en
llegar a una P en "“equilibrio" (en realidad, dado que la
poblacion es finita, el equilibric verdadero es a una F=1, Hartl
y Clark (1989)). En general se llega a este eguilibrio
rapidamente, en menos de 20 generaciones, aungue que si el polen
se mueve poco, por ejemplo 1 "m", parece ser mas lento este
procesc y en el caso 1m y t=1, se llega a un equilibrio hasta la
generacion 50.

51 la t es pequena (mucha autopolinizacion) se llega a
practicamente a la misma F de manera casi independiente del
movimiento de polen, mientras que si la t es cercana 1 (casl
exclusivamente polinizacion cruzada) el movimiento de polen
afecta muy drasticamente el incremento en la P, por ejemplo si
solo se cruzan con sus vecinos mas cercanos (o sea polen a 1lm en
esta simulacion) en 100 generaciones alcanza una F=0.45,
mientras gue si el polen se mueve 4m la F gue se alcanza es de
menos de 0.05. El caso de polen a 1lm concuerda bien con lo
reportado por Turner et al. (1982) para su caso estrictamente
polinizacion entre vecinos mas cercanos, pero ellos encuentran
gque la la ¥ se les estabiliza en 0.4. Consideramos que esto se
debe a gue ellos usaban 10,000 individuos y nosotros 400, o sea
que en nuestro caso tenemos mas endogamia sobrepuesta debido al
menor tamano de la poblacion (Hartl y Clark, 1989).

Por otra parte podemos comparar los resultados de la
simulacion con lo esperado segun el indice de fijacion en el
equilibrio que senalamos en la introduccion (Feq = 1l-t/1+t); esto
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lo mestramos en la Figura A.2.a. La linea gruesa muestra la'F
esperada en el equilibrio como funcidén de la t. Como vemos en
todos los casos tenemos una P mayor a la esperada, o sea gue se
presentan mak homocigos de los debidos sole a la autopolinizacién
parcial, y que en la simulacién en la que el polen se mueve a 1 n
este excesc de homécigos es muy grande, mientras gue en los otros
casos es menor. Algo interesante es gue el movimiento a 4 m vy
Panmictico son practicamente iguales. Esta simulacién sugiere
algo realmente muy importante para los geneticistas de
poblaciones empiricos: el paramentro realmente critico a medir es
una estimacion de la t, el resto del movimiento de polen es
secundario, y tal vez sea suficiente para la mayor parte de los
estudios obtener aproximaciones muy gruesas, como estimar
simplemente si el polen se mueve poco (por ejemplo solo entre
vecinos mas cercanos; © mucho en promedio.

Sobre el incremento en la varianza en las frecuencias
alélicas entre reéplicas y el decrementoc en la variacion genetica
medida comoc pérdida en la heterocigosis esperada, en las fiaquras
A.3.a y A.4.a presentamos los valores alcanzados a las 120
generaciones como funcién de la tasa de polinizacién cruzada.
Debemos recordar gque el cambio en ambos pardmetros refleja la
intensidad de la deriva génica y estan determinados por los
distintos tamanos efectivos, con el de por varianza y con el de
por eigenvalor, respectivamente (Hartl y Clark, 1989: Capituloe
Siete de esta tesis), entre mayores sean estos parametros indicar
menor tamanoc efectivo. En ambos casos el cambio es mayor en las
simulaciones con mayor movimiento de polen ¥y tasa de fecundacién
cruzada. Este es un resultado paradojico, dado gque sugiere gue
los cambios aleatorios van a ser mayores en especies con altas
tasas de polinizacion cruzada y que ademas son las gue van a
albergar una menor cantidad de variacion genetica. Este resultad
es lo contrario de lo gue generalmente se asume (ver por ejemplo
las predicciones de Loveless y Hamrick (1984, 1987)), v puede sor
muy interesante para los conservacionistas, al senalar gue debe
tenerse especial cuidado con especies con polinizacion cruzada y
que mueven mucho sus genes. Esto se puede explicar considerando
gue en las especies gue se autopolinizan y/o mueven poco sus
genes, presentan gran cantidad de vecindades o subpoblaciones
dentro de una area dada (en cada una de ellas existen efectos de
deriva, pero analizando globalmente no se observan), y gue no
tenemos ni dispersién ni extincion de estas poblaciones. Si esto
ultimo sucediera, seguramente se invertirian los resultados.
Asimismo, la unica forma de deriva génica gque tenemos en éstas
simulaciones es debida a la varianza en la produccién de
progenie, y esta varianza se incrementa entre mayor sea la t y el
movimiento en los genes; si una poblacién siempre o casi siempre
se autopoliniza, la mayorla de los individuos dejan exactamente
un hijo y no hay varianza en este parametro, y en consecuencia el
tamano efectivo N, puede ser mayor que el tamano censal de la
poblacién (Crawford, 1984a; Hartl y Clark, 1989; Capitulo 7 de
esta tesis).

b) Poblacién subdividida en parches o subpoblaciones:

En estas simulaciones se usaron 252 individuos repartidos en
cuatro parches de tamano similar, separados por unas zonas sin
plantas de cuando mencs el tamano de un parche. Se usaron 4
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distintas tasas de polinizacidén cruzada: 0.1, 0.25, 0.75 y 1, ¥y
dos patrones de movimiento de polen: 12m y 20m, lo cual nos da 8
simulaciones en total. En estas simulaciones el movimiento de
polen cumple dos funciones en términos de las fuerzas de la
genética de poblaciones clasica: ayuda a determinar el nivel de
endogamia de la poblacién, y por otra parte define la cantidad de
flujo génico entre parches.

La Tabla A.1 y las Figuras A.l1.d y A.l.e muestra el
incremento de la ¥ en el tiempo. Como se observa los
comportamientos son muy parecidos a los de las simulaciones
anteriores, con la diferencia de que se llega mas rapidamente a
las proximidades de un egquilibrio, pero las oscilaciones pueden
ser mas fuertes, 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 se llega a una P muy alta, similar
a2 la que mostraban las simulaciones en un parche para 1 m. Esto
guiere decir que si las poblaciones son mas chicas los cambios en
el indice de fijacion F son mas violentos y se alcanzan mayores
niveles de endogamia., Las figuras A.3.b y A.4.b muestran el
incremento en la varianza y la pérdida en la heterocigosis, y
senalan un patrén similar al de las simulaciones en la poblacién
continua: incrementa mas la varianza y se pierden mas heterocigos
en las poblaciones en las gque el movimiento del polen y la t son
mayores.

c) Selecciédn:

Se simularon dos tipos distintos de seleccion. En un primer
caso se dié ventaja a los heterocigos cambiando las
probabilidades de que en una cruza se produjeran heterocigos, con
dos niveles de "ventaja" a favor del heterdcigo: 1.1 y 1.25; para
esto se alteraron las probabilidades en la simulacion, de tal
forma que en cada cruza donde se pudieran producir heterocigos y
homocigos, por cada homécigo se preoducian, por ejemplo, 1.1
heterocigos. En esta simulaciones se uso una t=1 y el movimiento
de polen maximo fue a 20m y se usaron 304 individuos, con 50 y 37
réplicas respectivamente y 50 generaciones cada reéplica. E]}
comportamiento de la F en este tipo de seleccién se muestra en
las figuras A.5.a y A.5.b y se observa que se llega a un
equilibrio muy rapido, en menos de 10 generaciones, pero en estos
casos se obtienen indices de fijacién negativos, esto es,
presentan exceso de heterdcigos. Asi mismo la heterocigosis
esperada casi no cambia (no se pierde casi variacion ) y la
varianza en las frecuencias alélicas entre réplicas fue minima
(Tabla A.1).

La dltima simulacion supone apareamiento clasificado
negativo estricto, o sea los homécigos de un tipo solo se aparean
con homécigos del otro tipo. Segun algunos autores este modo de
aparearse puede ser considerado como una forma particular de
seleccidn sexual (Hedrick, 1983). En este caso se usaron 80
individuos, t= 1.0 y polen a una distancia maxima de 20m y su
comportamiento se muestra en la figura A.5.c y en la Tabla A.1,

Y se observa que de esta forma también se pueden mantener ¥
negativas, similares a las generadas en el caso de ventaja del
heterécigo de 1.25 (Fig. A.5.b)
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Discusioén

En geneética de poblaciones desde 1954 sé han usade
intensamente las simulaciones por computadora (Brues, 1954, 1963;
Crosby, 1960), pero las gue presentan un componente espaclal son
menos abundantes., Entre estas tenemos lds ya mencionadas de kohl:
y Schnell (1971) y la de Turner et al. (1982, yue pruesentan la
desventaja de que analizan pocas siltudaclounes y (jue resultae
complicado interpretarlas en términos de los parame'ros Gue
generalmente se miden en los estudios de genetica Jde poblaciuies
de plantas. Otros ejemplos sun las simulacionus redlicadas para

Plantago por Van Dijk {(1987) y Bos ¥y Van Jder Hariny (i%on), <.
la limitacion de gque practicamente solo sirven para las
situaciones particulares de sus poblaciones. Aslmiune Gtros
investigadores han realizado simulaciones de este LILG, Lo
Crawford (1984a) para estudliar el concepto de Veoindad genol.ooca,
Campbell y Waser (1987) para explorar la evo.uciol de it
sistemas reproductives en plantas y Sokal vt al, (19bY%) para
estudiar metodos de analisis per autocorrelaclon. Considera:

que las ventajas de nuestro programa scn su plasticidad v 1o

posibilidades de usar parametros regularmente medldos por
geneticlistas y ecologos veqgutales.

Dentrou de los resu.tadoes mas interesantes de la
simulacicnes aqui presentadds queremcs destacar la gran
importancia de la tasa de polinlzaclion cruzada sobre la distarn ia
que se mueve el polen. kecordemos que se puede aprofinar la tooon
metodos ecologicos (polinlzaciones controladas, cbservac,ones G
polinzadores, usos de polvous fluorescentes, ver Caplitulon o
7 de esta tesis).

Para esta tesls posiblenente el aspecto mas ippartante u
estas simulaciones es el del analisis de las posibien Caute . dt
indices de fijacion negativos, o sed de cxceso di heturudigus,
come e! que reportamos en el Capitulo 5 de esta tesls para todawn
las enzimas y todos los sitios de Astrocaryum mexicanum.

PR

Aparentemente, se pueden obtener indites marainalmentoe nogative.
si la poblacion presenta una tasa de polinizazion crulida altya |
el polen se mueve mucho; peruv paras qQue scan tan ((randes coms lo:

encontrados en este trahajo, se neceslita alyun tipo de seleccluo
bastante fuerte a favor del heterocigo o apareamientus
asortativos negativos.

Otro aspecto relevante es el resultado aparentemente
paradojico de una mayor perdida de la variacicin s1 la t ;0 el
movimiento de polen son elevados. Lsto se debe a gque en estas
simulaciones la deriva genica solo opera como varianza en la
fecundidad de la funcion masculina, gue es mayor entre mas sc
mueve el polen. Si se incluyera dispersion de las semillas y
varianza en los tamanos de las familias los resultados podrian
ser distintos. Sin embargc senalan que en terminos de sistemas
reproductiveos, las poblaciones en las que la deriva genica es
mayor y es mas importante la diferenciacion aleatoria y la
perdida de variacion genetica, son las gue presentan t altas
(poca autopolinizacion), gran movimiento de polen y menor tamano
de poblacion. Asi, si la planta es endogama, se requleren pocos
individuos para mantener la variacion genetica de una poblacion,
aungue seguramente seria buenc conservar varias poblaciones
distintas, ya gque posilblemente van a ser geneticamelte muy
diferentes; alternativamente, sl la especle es esoyama, Culo
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parece ser el caso de la mayorla de los arboles tropicales, se
requiere de gran cantidad de individuos, y en consecuencia areas
muy grandes para su conservacion.

Pequenas modificaciones al programa podrian aportar
informacién en los casos sigulentes:
a) Andlisis de autocorrelaciones, y/o de la Fg,, Y/0 de las
distancias geneticas u otras medidas espaciales. Con ellas se
podria explorar gue sucede al ir aumentando el area de las
unidades de analisis y tratar de ver si1 a partir de ellos es
posible definir el area de la vecindad y el tamano efectivo.
b) Tratar de obtener vecindades y tamanos efectivos con distintos
metodos (incremento en el indice de fljacicn, perdida de la
heteorcigosis, varianza en frecuencias alelicas, varianza en
fecundidades, media y varlanza de la distancia a la cual se
mueven los genes, etc.), analizar sus relacliones y explorar la
mejor forma de medir ¢! tamano efectivo de poblaciones naturales.
c) Analisis comparativo de los metodos de estimacion de t: sc
pueden reallzar simulaclones con una t dada en una serle de
condiclones y poster.crmente tratar de estimarla t con los
algoritmos mas comunes, comc el usado en esta tesls de Ritland y
Jain (1981), €l mutliloci de Shaw et al. (1%81), el de
apareamientos correlacionados de Schoen y Clegg (1984; 19861, el
de endogamia efective de Kitland (198%a), etc. y ver los sesqgos
de las distintas estimaciones y analizar sus causas y como
evitarlos.
d) Reanalizar datos de la literatura: por ejemplo Linhart et al.
(1987) presentan datos scbre el movimlento de polen e indices de
fijacion Yy una estimacion de las posibilidades de
autopolinizacidn en dos acantaceas (Razisea spicata y Hanstelnie
blepharorachis) del bosque de niebla de Monteverde en Costa Hica.
Nuestro programa podria analizar sus datos y sugerir la t
necesaria para producir el indice de fljacion cbservado.
€) Cambio en poblaclones alsladas. A partir de mapas de

poblaciones (por ejempio los de Hubbei) y Foster, 1486) se pueden
abtener densidades y patrones espaclales de l1or arpoles gue
permanezcan dentrc de manchones de vetetal 1o vose pedriar
realizar simulaciones para predeclr Campbios e©h .4 estructurs
genetica en distintol =scenarios y cendlciones de malle}o.
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RESUMEN

En este trabajo se estudié la variacién genética de la palma
tropical Astrocarvum mexicapum en la Estacién de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, México, utilizando electroforesis
en gel de almidén. La tesis se encuentra dividida en nueve
capitulos y dos apéndices. En el primer capitulo se presenta una
introduccién a la genética de poblaciones desde una perspectiva
histérica. En el siguiente capitulo se describen tanto las
caracteristicas fisicas y bidticas de la Estacién de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, como la ecologia de la especie de estudio.
En el tercer capitulo se obtienen los estimadores de variacion
genética, los cuales resultaron elevados (H=0.135, P=31.8%). En
el siguiente capitulo se discuten los patrones de herencia de 5
enzimas polimérficas (MDH, LAP, PGI, ADH, 6-PGD), las cuales se
comportan en términos generales de manera mendeliana. En el
capitulo cinco se analiza la estructura geneéetica de la poblacion,
tanto para los adultos como para las semillas, a partir de las
frecuencias alélicas y genotipicas con los estadisticos F de
S.Wright y con las distancias geneticas de Nei; este andlisis
muestra que en la poblacion existe un exceso de heterdcigos y que
esta poblacion presenta baja diferenciacidén geografica (Fy
adultos= -0.452, semillas= -0.193; Fgy adultos= 0.0425, semillas=
0.0085). En este capitulo tambien se presenta una revision de
valores de estadisticos P calculados para otras especies de
plantas. El capitulo seis discute las estimaciones de la tasa de
polinizacion cruzada (t), las cuales indican gue la planta no se
autopoliniza (t multiloci = 0.998), y las compara con otras de la
literatura. En el siguiente capitulo se presentan estimaciones
del movimiento de pglen y semillas, y se calcula la vecindad
genetica (= 2,552 m“) y el tamano efectivo (Ng = 437
individuos), ambas relativamente grandes. El capitulo ocho
explora las posibilidad de heterosis en 3. mexicanum, o sea la
existencia de un mayor vigor en los individuosheterécigos para un
mayor numero de genes. El ultimo capitulo consiste en una
discusién general y en él se sugiere gue la mejor estrategia para
la conservacioén genética in sjtu de los arboles tropicales es la
de tener areas de reserva muy grandes del orden de decenas de
miles de hectareas, para de esta forma minimizar la pérdida de
variacion genética y los posibles efectos de la depresion
endogamica. Por otra parte, la baja diferenciacion gecgriafica que
presentan éstas especies sugiere gque no son necesarias gran
cantidad de reservas, pero seria importante mantener las
posibilidades de flujo génico éntre las areas protegidas,
preservando sitios gue funcionen como corredores o estaciones de
paso que faciliten el fujo génico éntre areas protegidas. En el
primer apéndice se describen los métodos electroforéticos
utilizados y en el siguiente se presentan una serie de
simulaciones con computadora para explorar los efectos del
movimiento del polen y la tasa de polinizacién cruzada en la
estructura genetica de las plantas.
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SUMMARY

In this thesis the genetic variation of the tropical palm
Astrocarvum mexicanum at Los Tuxtlas Biological Station,
Veracruz, Mexico, was studied using starch gel electrophoresis.
This work is divided in nine chapters and two appendixes. In the
first chapter an introduction to population genetics from a
historical perspective is presented. In the second chapter
descriptions of physical and biotic characteristics of Los
Tuxtlas Biological Station and of the ecology of A.mexicanum are
presented. Third chapter presents the estimations of the genetic
variation in this palm, which were high (H=0.135, P=31.8%). In
the next chapter the heredity patterns of five polymorphic
enzymes (MDH, LAP, PGI, ADH, 6-PGD) are discussed: they were
fould to brhave,in general terms, in a mendelian way. In chapter
five the genetic structure of the population is analyzed, for
both adults and seeds, using the allelic and genotypic
frequencies, the F statistics of S. Wright and the genetic
distances of Nei; this analysis shows that the populations
present an excess of heterozygotes and low geographic
differentiation (F adults= -0.452, seeds =-0.193; Py, adults
=0.0425, seeds =0. &Sa . This chapter also includes a review on
the F statistics computsd for other plant species, Chapter six
discusses the estimation of the outcrossing rate for this palm
(t), which indicates that the plant never self- pollinates (t
multiloci =0.998) and compares it with others from the
literature. The next chapter presents the estimations of the
pollen and seed movements, using them the genetic nelqhborhood
(2552 square meters) and the effective populations size (Ng=437
individuals) were obtained, both were relatively large. Chapter
eight explores the pOSBibllltles of heterosis (higher fitness
for heterozygote individuals at more loci) in A.mexicapum. The
last chapter is the general discussion and is suggested that the
best in situ genetic conservation strategy for the tropical
trees is to maintain very large preserved areas of about tens of
thousands hectares in order to minimize the rate of loss of
genetic variation and the possible effects of inbreeding
depression. On the other hand, the low geographic
differentiation shown by these species suggests that it is not
necessary to have many preserves but instead that it would be
important to maintain the possibilities of gene flow, through
corridors or stepping stones and to facilitate the genetic flow
between protected areas. The first appendix describes the
electrophoretic methods and the second presents a series of
computer simulations to explore the effects of pollen movement
and outcrossing rate on the genetic structure of plants.
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