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RESUMEN

El acelerado proceso de transformacion de ecosistemas y la crisis ambiental actual exigen
disefiar estrategias de conservacion in situ y ex situ, que ayuden a disminuir la pérdida de
diversidad de las especies nativas de México, como io es Pseudophoenix sargentii, que
tiene un papel fundamental en la estructura de los ecosistemas donde se desarrolla y la
cual se encuentra enlistada en la NOM-059-SEMARNAT-2010 catalogada como una
especie amenazada, ademas de estar considerada como una especie rara por su
distribucién limitada a la Cuenca del Caribe.

Por ello, el objetivo de este trabajo fue determinar la variabilidad y estructura
genética de las poblaciones de |la palma Kuka' que crecen en la Reserva de la Biosfera
Ria Lagartos, con base al uso de microsatélites nucleares, por ser una zona
aparentemente bien conservada y por presentar las poblaciones mas numerosas en su
distribucion natural.

Los resultados muestran niveles muy bajos de variabilidad y estructura genética
dentro y entre las localidades analizadas, esto debido a un significativamente alto fiujo
génico (N, = 8.25), por io que podemos sostener que en efecto se trata de una sola
poblacion que ocupa toda el area de duna costera en la Reserva. Al comparar los niveles
de variabilidad genética encontrada en Ria Lagartos con otras poblaciones del Caribe
mexicano se observd el mismo patrén de baja variabilidad y estructura genética dentro de
las poblaciones, pero una mayor variabilidad entre poblaciones y una mayor
diferenciacion entre éstas, lo que sugiere la existencia de varias poblaciones de esta
especie en la Peninsula de Yucatan.

La informacion generada en este estudio, sumada a la informacion ecolégica de
esta especie, puede orientar la formulacién de estrategias de conservacion no sélo de su
acervo genetico, sino también del ecosistema en donde se desarrolla, e incluso ser
considerada como una alternativa para el desarrollo sustentable de las comunidades
humanas que ocupan la Reserva, mediante el aprovechamiento racional de las
poblaciones de F. sargentii.

Los resultados permiten ademas especular acerca de diferentes eventos fundadores
en distintas épocas geologicas a lo largo del litoral costero de la Peninsula, durante su

emersion entre neégeno superior y el holoceno medio.




ABSTRACT

The accelerated process of transformation of ecosystems and the current environmental
crisis requires designing strategies for in sifu and ex situ conservation, to help reduce the
loss of diversity of native species of Mexico, as it is Pseudophoenix sargentii, which has a
key role in the structure of ecosystems where it takes place and which is listed in the
NOM-059-SEMARNAT-2010 listed as an endangered species as well as being regarded
as a rare species by its limited distribution on the basin of the Caribbean.

For this reason, the objective of this work was to determine variability and genetic
structure of the populations of the Kuka Palm ' grow in the reserve of Ria Lagartos
biosphere, based on the use of nuclear microsatellite, for being an area apparently well
preserved and presenting the largest populations in their natural distribution.The resuits
show very low levels of genetic structure and variability within and between the analyzed
focalities, this due to a significantly high gene flow (N,, = 8.25), by which it cannot hold that
this is indeed a single village that occupies the entire area of coastal dune in the reserve.
Comparing levels of genetic variation found in Ria Lagartos with other populations of the
Mexican Caribbean noted the same pattern of low variability and genetic structure within
populations, but a greater variability among populations and greater differentiation
between them, which suggests several populations of this species in the peninsula of
Yucatan.

The information generated in this study in addition to the ecological information of
this kind can guide the formulation of strategies of conservation not only of their gene pool,
but also the ecosystem in which it develops, and even be considered as an alternative for
the sustainable development of human communities that occupy the reserve, through the
rational use of the populations of P. sargentii.

The result can speculate about different founding events in different geological
periods along the coastline of the peninsula, during surfacing between upper Neogene and
the Middle Holocene..
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INTRODUCCION GENERAL

La biodiversidad o diversidad biologica incluye la variabilidad genética (la variacion
genética contenida en cada especie), la diversidad de especies (la variedad de especies
en un ecosistema dado) y la diversidad de comunidades/ecosistemas (la variedad de tipos
de habitats y procesos de los ecosistemas) (Raven, 1992; Temple, 1991). Esta
biodiversidad es el producto de los procesos ecoldgicos y evolutivos que han ocurrido en

el planeta y que siguen operando hoy en dia.

LLa biodiversidad es fundamental para la salud del planeta y tiene un impacto directo
sobre nuestra vida; su pérdida se traduce directamente en la reduccion de los bienes y
servicios ambientales que los ecosistemas proveen, asi como en una mayor
vulnerabilidad ante los desastres naturales, los efectos del calentamiento global
(WWF/Adena, 2008) v el efecto acumulativo del cambio de habitat, el cambio climatico, la
introduccidon de especies invasoras, la explotacién excesiva y la contaminacion, se puede

cbservar de manera mas intensa (Secretaria del Convenio sobre |a Diversidad, 2006).

LLa continua pérdida de diversidad bioldgica, es una medida del desequilibrio entre
las necesidades y deseos humanos, y la capacidad de la naturaleza para su
mantenimiento (Raven, 1992). En nuestros dias uno de los problemas mas acuciantes
para el desarrollo sostenible, es conseguir un equilibrio entre la utilizacion y la

conservacion de los recursos.

Hay multiples indicios de la continua pérdida de los tres principales componentes de
la biodiversidad (genes, especies y ecosistemas), entre los que cabe mencionar los

siguientes (Secretaria del Convenio sobre la Diversidad, 2010):

« En promedio (36%), las especies cuyo riesgo de extinciéon se ha evaluado (47,677)
en distintas categorias de peligro de extincion incluidas en la Lista Roja de la UICN
corren cada vez mas peligro. Ademas se estima que cerca de un cuarto de las
especies vegetales esta en peligro de extincion.

e La abundancia de especies de vertebrados se redujo en promedio casi en un

tercio y sigue decreciendo a nivel mundial (en el periodo de 1970 a 2006).
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* Los habitats naturales de la mayor parte del mundo siguen deteriorandose en
cuanto a extensién e integridad (se calcula una pérdida neta de superficie forestal
en el periodo del 2000 al 2005 de 7,3 millones de ha/afio de), aungue se ha visto
un progreso en la reduccién del ritmo de pérdida de los bosques tropicales y
manglares en algunas regiones, excepto en Asia.

* La amplia fragmentacién y degradacion de los bosques, rios y otros ecosistemas
han causado la pérdida de diversidad biologica, de recursos naturales y de
servicios ecosistémicos.

e [En los sistemas agricolas continla disminuyendo la diversidad genética de los
diferentes cultivos, asi como de especies y variedades de ganado.

* Las principales presiones que impulsan directamente la pérdida de biodiversidad
{el cambio del habitat, la sobreexplotacion, la contaminacion, la introduccién de
especies exodlicas invasoras y el cambio climatico) se mantienen constantes o se

intensifican.

La pérdida de bicdiversidad puede alterar el funcionamiento de los ecosistemas,
afectando de esta manera también su grado de vuinerabilidad y los servicios ambientales
que proporcionan. Cuando una especie se extingue localmente se producen efectos en
cascada, afectando significativamente el tamafio de las poblaciones de otras especies, lo
que puede conducir a la extincion local de éstas (World Resources Institute, s.f.). Nos
enfrentamos al gran reto de detener la pérdida de especies provocada por la destruccién y
fragmentacion de sus habitats, lo que sin duda tendra efectos mas duraderos. Aungue en
el pasado ha habido grandes extinciones, ninguna ha ocurride tan rapide ¢ ha sido
causada por acciones de una scla especie, siendo la mayor extincidn de especies
registrada en la historia del planeta (Molina, 2008); la desaparicion de la megafauna en
distintos puntos del planeta ha coincidido con la llegada de los seres humanos a esos
sitios, y de la misma manera el cambio de uso de suelo para la agricultura y el crecimiento

urbano han tenido un impacto negativo en los ecosistemas (Eldredge, 2001).

Ademas de la extincion de especies, hay una pérdida continua de poblaciones
Unicas, asi como de diversidad genética, habitats y ecosistemas singulares. La diversidad
genética tiene problemas especialmente dificiles de abordar, relacionados con la

conservacién y utilizacién de ésta, ya que no son solo los genes los que deben
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conservarse, sino que tambien hay que mantener los procesos evolutivos (Namkoong vy
Quédraogo, 1997; FAQ, 1993). Es sabido que la pérdida de la diversidad genética es uno
de los factores mas importantes en el proceso de extincion de las especies, y que dicha
variabilidad estad directamente relacionada con la adecuacion promedio de sus
poblaciones (Reed y Frankhanm, 2003). Es decir, la importancia de la diversidad de un
ecosistema es andloga a la importancia de la diversidad genética de una poblacion.
Ambas formas de diversidad contribuyen a la salud y la solidez de un sistema mas
grande. Cuando estos niveles de diversidad disminuyen, ambos sistemas son menos

capaces de adaptarse o responder ante un entorno cambiante.

La disminucién en el nimero y el tamanc de las poblaciones de especies, junto con
la fragmentacién de las comunidades vegetales, las masas de agua continentales y los
habitats marinos, ha llevado necesariamente a una disminucion general de la diversidad
genética de la vida en la Tierra. Es importante analizar la pérdida de la diversidad
geneética de las poblaciones silvestres, sobre todo de aquellas especies amenazadas y/o
en peligro de extincién, ya que su valor no es meramente estético, sino gque éstas

presentan un papel importante en el ecosistema.

Si bien esta disminucién preccupa por muchas razones, la perdida de biodiversidad
en las variedades y especies de plantas y animales utilizadas para la subsistencia de las
comunidades humanas, se suma el efecto de la pérdida de variabilidad genética. Asi
como la homogeneizacion general de los paisajes y las variedades agricolas (traducido en
pérdida de la variabilidad genética) puede provocar que las poblaciones rurales se
vuelvan mas vulnerables a los cambios futuros, de la misma manera las especies
silvestres se ven afectadas por la disminucién de la variabilidad genética en sus
poblaciones, debido a la fragmentacién y destruccion de su habitat principaimente
(Whitmore y Sayer, 1992; Oldfield, 1988).

Entre los ecosistemas mas afectados por la fragmentacién y deforestacidn, se
encuentran los bosques tropicales, los cuales tienen una amplia gama de eventos que los
amenazan ahora y en el futuro proximo. Estas presiones incidirdn sobre las estrategias de
conservacion, ya que no basta con evitar alteraciones, es necesario prever incertidumbres
y cambios (Eriksson ef al., 1993, Ledig y Kitzmiller, 1992).
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Los bosques tropicales ocupan aproximadamente el 7% de la supetficie terrestre
total (Myers, 1989) y contienen mas del 70% de las especies del planeta (Cayuela, 2008),
ademas de poseer numerosos endemismos (Kruckeberg y Rabinowitz, 1985), muchas de
estas especies (59% en el periodo de 1970 al 2008) se encuentran hoy en dia

amenazadas de extincién (Secretaria del Convenio sobre la Diversidad, 2010).

La deforestacién de estos bosques, representa la mayor pérdida potencial de
especies (Whitmore y Sayer, 1992; Oldfield, 1988) y conlleva graves consecuencias
biolégicas y econdmicas, lo que ha motivado serias controversias relacionadas a la
seguridad alimentaria y la continuidad de la vida (UNFCCC, 1998; XI Congreso Forestal
Mundial, 1997; Agenda 21 de la Cumbre de Rio, 1992), sobre todo ante el escenario

actual de cambio climatico.

México posee una gran variedad de palmas en sus bosques tropicales, 100
especies reportadas (Quero, 1984a), que corresponden al 17.89% mundial (Jones, 1995),
con 63 especies sujetas a alguna categoria de proteccidn segun la Norma Oficial
Mexicana (NOM-059-SEMARNAT-2010). Las palmas llegan a ser elementos
predominantes en las comunidades vegetales de las zonas tropicales (Duran y Franco,
1992; Duran, 1992b; Oyama, 1987; Vandermeer et al, 1974), asi como elementos
estructuradores del paisaje, participando en procesos como la determinacion del
microclima luminico, el aporte de nutrimentos y la regulacion del establecimiento de
nuevos individuos en el sotobosque (Duran y Franco, 1992; Martinez-Ramos et al., 1988;
Sarukhan ef al., 1985).

Las palmas también constituyen uno de los grupos de plantas mas utiles para las
comunidades rurales, sobre todo en las regiones tropicales (Jones, 1995). Son utilizadas
para una gran variedad de actividades como la construccidn de viviendas, labores
artesanales, alimento y obtencion de varios productos, como aceites, ademas de su

importante uso como ornamentales (Orellana y Duran, 1992).

La Peninsula de Yucatan es considerada la regidn del pais que posee la mayor
cantidad de géneros de palmas (14 géneros y 20 especies), cuatro de origen antillano,
nueve de origen centroamericanc y uno de origen norteamericano (Ferrer, 2004; Quero,

1992a}. En esta regién, las palmas constituyen una de las familias de plantas mas
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importantes en el desarrollo cultural de los grupos indigenas (Duran et al, 1997,
Caballero, 1992; Flores-Guido y Ucan, 1983, Gutiérrez, 1983). Las especies mas usadas
son el Huano (Sabal yapa C. Wright ex Becc.), el Chit (Thrinax radiata Lodd. ex Schult. &
Schult. f.), el Coco (Cocos nucifera L.), el Nakax (Coccothrinax readii H.J. Quero) y el Xiat
(Chamaedorea seifrizii Burret). Ademas, se han utilizado otras especies como ornato en

espacios urbanos.

El crecimiento de las ciudades ha tenido como consecuencia una mayor presion
sobre las poblaciones de estas palmas, lo que ha provocado la extraccién masiva de
plantas de la selva, sin considerar el dafio ocasionado (Duran y Franco, 1995),
destacando la palma Kuka' (Pseudophoenix sargentii H. Wendl. ex Sarg.) como una de
las especies mas afectadas, a pesar de encontrarse dentro de areas naturales protegidas
como la Reserva de la Biosfera de Sian Ka'an y la Reserva de la Biosfera de Ria Lagartos
(Duran y Franco, 1992, Duran, 1992b). Cabe sefialar que P. sargentii se encuentra
enlistada en la NOM-059-SEMARNAT-2010 catalogada como una especie amenazada,
de manera que se encuentra legalmente protegida (DOF 2010) ademas de estar
considerada como una especie rara peor su distribucién limitada a la cuenca del Caribe
(SEDUE, 1991; IUCN, 1988).

Es necesario disefiar estrategias de conservacién in situ y ex situ, que ayuden a
disminuir la péerdida de diversidad de especies nativas de México, como lo es
Pseudophoenix sargentii, que tiene un papel fundamental en [a estructura de los

ecosistemas donde se desarrolla (Duran, 1992).

Por ello, es primordial conocer la variabilidad genética contenida en las poblaciones
de esta especie y los factores que la afectan, tanto los inherentes a la biologia de Ia
especie (la diversidad y estructura genética de sus poblaciones, los niveles de flujo
geneético y el tipo de reproduccion), como los debidos a la extraccion masiva de individuos

de las poblaciones y a factores climaticos a los que estan sujetas (como los huracanes).

El objetivo del presente trabajo fue determinar la variabilidad y estructura genética
de las poblaciones de la palma Kuka' que crecen en la Reserva de [a Biosfera Ria
Lagartos, con base al uso de microsatélites nucleares, por ser una zona aparentemente

bien conservada y por presentar las poblaciones mas numerosas en su distribucién
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natural en la Cuenca del Caribe (Zona, 2002; Duran, 1992b). Asimismo, se evalué la
variabilidad genética en las poblaciones de Xel-Ha, Limones, Mahahual y Xcalak (nuevo

reporte para esta especie), en la Peninsula de Yucatan.

La informacién generada en este estudio, sumada a la informacién ecoldgica (Ferrer,
2004; Duran y Franco, 1992; Duradn, 1992) de esta especie, pueden orientar la
formulacion de estrategias de conservacion no solo de su acervo genético, sino también
del ecosistema en donde se desarrolla, e incluso ser considerada como una alternativa
para el desarrollo sustentable de la Reserva (Aguilar, 2008), asi como de las
comunidades humanas proximas a aquellas poblaciones de P. sargentii que no se
encuentran protegidas legalmente. Con ello, se puede generar un plan que permita
asegurar la preservacion de esta palma y del ecosistema donde ésta se desarrolla, con

importantes implicaciones para su aprovechamiento y manejo ulterior.
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proporcion de caracteres funcionales de las especies, se requiere conservar una gran

proporcion de todas las especies.

Doce paises son considerados como megadiversos y albergan en conjunto entre 60
y 70% de la biodiversidad total del planeta; México es uno de estos paises, ocupando el
quinto lugar en diversidad de plantas vasculares con 26 mil especies, conteniendo el 10%
de todas las especies del planeta, y mas del 40% de ellas son especies endémicas
(Mittermeier y Goettsch Mittermeier, 1997). Desde la perspectiva de su biodiversidad, una
peculiaridad de nuestro pais es que muchos grupos de piantas y animales se han
diversificado en su territorio; de ahi que existan biotas con numerosos endemismos
{CONABIQ, 2000). Sin embargo, México también es conocido por ser el segundo pais con
mayor numero de especies vegetales en alguna categoria de amenaza, superado por
China (Kew-Natural History Museum of London-IUCN, 2011).

La necesidad de evitar y detener el deterioro ambiental, es un tema que despierta
una gran atencion social, y conjuntamente ha crecido el interés por la conservacién del
planeta y su biodiversidad (Secretaria del Convenio sobre la Diversidad, 2010; Ricketts ef
al., 2005; UNFCCC, 1998; Xl Congreso Forestal Mundial, 1997; Agenda 21 de la Cumbre
de Rio, 1992). Las estrategias globales de conservacién deben contemplar el futuro, y de
esta forma, un aspecto importante es la necesidad de preservar aguellas caracteristicas
intrinsecas (como la variabilidad genética), que facultan a las poblaciones de una especie
para hacer frente a los retos que impone un ambiente cambiante (con sequias,
inundaciones, fluctuaciones en la itemperatura, etc.). A pesar de que existe un amplio
acuerdo en el hecho de que factores genéticos (como la depresion por endogamia) tienen
un papel muy importante en el proceso de extincién (Hoéglund, 2009; DeSalle y Amato,
2004; Hedrick, 2004; Amos y Balmford, 2001), habitualmente los métodos de
conservacién de especies en habitats fragmentados se apoyan solamente en el

conocimiento demografico de las poblaciones.
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GENETICA DE LA CONSERVACION

En los ultimos 20 afios ha existido un gran debate acerca de la informacion biolégica que
se considera esencial para el disefio de estrategias de conservacion de especies de
plantas raras y en peligro de extincién (Schemske ef al., 1994). Pese a esto, parece haber
un consenso sobre la importancia de dos aspectos elementales en la evaluacion de la
situacién de las especies amenazadas: el tamafo de la poblacién y las etapas del ciclo de
vida que afectan mayormente la tasa de crecimiento demogréafico (Sutherland, 2000:
Schemske ef al., 1994).

No obstante, la "Disciplina de Crisis” la Biologia de la Conservacién (Dobson y May,
1986), ha incorporado tecnologias para acelerar y aumentar la precisién de la toma de
decisiones en materia de conservacion, ejemplos de esto son la caracterizacion genética
de especies en peligro de extinciéon y el analisis de areas que contienen especies en
alguna categoria de amenaza (DeSalle y Amato, 2004). Desde hace mas de 30 afios, la
genética ha tenido una importante participacién en esta disciplina de crisis y en la
ecologia general (Primack, 1993), ademas ha aportado conocimientos de gran relevancia
para la toma de decisiones en la elaboracion de estrategias de conservacion de la

biodiversidad.

Aunque la preservacién de las especies mas amenazadas dependiera
principalmente de la proteccion de los individuos y del mantenimiento adecuado del
habitat natural, la atencién sustancial se ha cenirado en la Genética de la Conservacion
de las especies en peligro de extincién y las poblaciones de animales en cautiverio
(DeSalle y Amato, 2004; Soulé y Kohm, 1989; Frankel y Soulé, 1981), a través del estudio
de la biologia de poblaciones y la biologia reproductiva de éstas (Amos y Balmford, 2001),
usandoe como herramienta la biclogia molecular y de esta manera, conocer el estado de
conservacion de la diversidad genética contenida en cada una de las poblaciones de

dichas especies.

La persistencia de las especies a largo plazo, es una razdn por la que es importante
mantener su flexibilidad evolutiva. Las actividades humanas que amenazan la
biodiversidad imponen presiones selectivas mucho mas intensas que las que

experimentan en condiciones naturales, 0 que muchas de éstas especies no han

13



Capitulo |

experimentado con anterioridad, como son la destruccion y fragmentacién del habitat, la
contaminacién ambiental, la introduccidén de especies exoéticas, la explotacion desmedida
de los recursos, entre otras. Es el conocimiento de los efectos de estos procesos sobre la
diversidad genética infraespecifica, el que debe guiar la delimitacion de unidades de
conservacion, la evaluacién de riesgos y el disefio de estrategias de conservacién, ya que
cuando se reduce la diversidad genética de una poblacidén, su potencial adaptativo
disminuye y se reduce su capacidad de responder ante futuros retos ambientales (Mitton,
1997; Fisher, 1930). Por tanto, si queremos preservar expectativas para la evolucién de
las especies, es necesario conservar su variabilidad genética, y la mejor forma de

salvaguardar esta capacidad evolutiva en las especies, es conservando sus habitats.
DIVERSIDAD GENETICA

La diversidad o variabilidad genética se refiere al acervo (riqueza y composicion) de
genes, rasgos y genotipos comprendidos dentro de los individuos de una de las especie, y
es generada por los cambios en la secuencia de los cuatro pares de bases del ADN gue
forman el cédigo genético, lo cual abarca poblaciones diferenciadas de la misma especie
o la variacién genética dentro de una poblacién (Freeland, 2005; de Vicente ef al., 2004,
Karp et al., 1997; Raven, 1992; Temple, 1991). Existen diferencias genéticas entre
individuos dentro de una poblaciéon, y también en las frecuencias alélicas entre
poblaciones. En total, la cantidad relativa de variacién depende de la especie, la historia

de vida y del ambiente.

Existen dos tipos de variacién genética: (1) la diversidad neutral, la cual no se ve
afectada por la seleccion natural, las frecuencias de los diferentes alelos son
consecuencia de procesos aleatorios o direccionales {migracién entre poblaciones y fa
deriva génica) y (2) una diversidad adaptativa (correspondiente a los caracteres con valor
adaptativo), en cuyo caso el mantenimiento de nuevos fenotipos originados por mutacion

depende de su valor selectivo (Jiménez y Collada, 2000).

Bajo este enfoque, “las poblaciones” son las unidades basicas para la persistencia y
evolucién de las especies, ya que los cambios en las frecuencias alélicas ocurren dentro
de estas unidades, y pueden dar lugar a la evolucidén de los caracteres adaptativos; en

ellas normalmente los individuos se distribuyen de manera desigual, no son infinitamente
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grandes, ni tampoco permanecen constantes y la reproduccion se lleva a cabo entre los
individuos que la componen (de Vicente et al,, 2004). Las poblaciones, incluso aquellas
que “no han sido perturbadas por las actividades humanas”, estan expuestas de forma
regular a cambios fisicos y bidticos, tanto espaciales como temporales de su entorno. A
este respecto, Gianoli (2004) sostiene gue es limitado el rango de ambientes en que son
efectivos los mecanismos homeostaticos de los individuos que componen dichas
poblaciones, para tolerar cambios ambientales a corto plazo. Frente a un cambio
relativamente rapido, algunas especies podran sobrevivir emigrando a un habitat mas
adecuado. Por el contrario, para las especies raras y/o amenazadas gque viven en habitats
muy especificos ylo fragmentados, con barreras que les resultan infranqueables, la Unica
expectativa de respuesta es el cambic adaptativo (Schemske ef al, 1994). Por ello la
importancia en preservar las caracteristicas intrinsecas como la diversidad genética
intraespecifica, que le permite a las poblaciones enfrentarse a los retos ambientales y a

las fuerzas selectivas (Jiménez y Collada, 2000).

Aunque resulta practicamente imposible analizar todas las variables genéticas
presentes en una poblacién, se puede examinar una poblacion a través de la variacién de
fenotipos individuales {descripcién de ciertos rasgos morfoldgicos vy fisiologicos) o de sus
genotipos {marcadores moleculares) (Jiménez y Collada, 2000). Las diferencias alélicas
en un locus Unico en una poblacion indican variacién genetica. Esta variacién genetica
debe ser considerada para los diferentes genes y para los diferentes individuos o
poblaciones (Hartl y Clark, 1989). Una condicién especialmente critica es cuando una
poblacién de individuos estrechamente relacionados contiene una baja variabilidad
geneética, ya que si las condiciones ambientales cambian y esa poblacion no cuenta con la
variacién necesaria para hacer frente al cambio, podria enfrentarse rapidamente a un

proceso de extincion (de Vicente ef al., 2004).

Para cuantificar de algiin modo la variabilidad genética en una poblacién y estimar
las relaciones genéticas entre individuos o entre poblaciones, pueden usarse varios
atributos, como son los caracteres morfologicos (fenotipicos), ya sea de variables
continuas (datos de madurez, volumen, fenologia), variables discretas (resistencia a
pestes, color, forma) y de caracteres genotipicos, con base al uso de marcadores

moleculares como lo son los AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism, por sus
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siglas en inglés) y los microsatélites (SSR — Short Sequence Repeat, por sus siglas en
inglés) (Marcucci et al., 2005).

Por lo tanto, la diversidad de especies, asi como su distribucién, abundancia e
importancia dentro de los ecosistemas, son una expresion de la variabilidad genética que
se ha ido disponiendo a lo largo del proceso de evolucién; la suma relativa de variacion en
los genomas depende de la especie, la historia de vida y del ambiente al que estan
expuestas (de Vicente et al., 2004). La informacién para todos aguellos procesos en que
se sustenta la vida en nuestro planeta, estd comprendida en el cimulo global de
variabilidad genética. Mas aun, se empieza a reconocer que la trascendencia de la
diversidad genética intraespecifica va mas alld de sus efectos sobre la dinamica
poblacional, para afectar a la estructura de las comunidades y a los procesos
ecosistémicos (Verdu, 2009; Hughes et al., 2008; Whitham et al., 20086).

Son varios los factores que determinan la dinamica de poblaciones de las especies
de manera natural, scbre todo en plantas, entre ellos los demograficos (variabilidad
ambiental, densidad poblacional) y genéticos (variabilidad genética de los individuos,
deriva genética y/o depresion por consanguinidad) (Silvertown y Lovett Doust, 1993). Sin
embarge, Ziswiller (1967) detectd que las causas inmediatas de extincién son a menudo
debidas a la devastaciéon por la accion humana, la introduccidén de especies exoticas y la
destruccién del habitat, los cuales parecen ser los factores que han afectado mas la
dinamica de las poblaciones. Por ello es necesario comprender los efectos de estos
factores sobre la tasa de cambio poblacional, asi como sus efectos en la genética de
poblaciones, a fin de desarrollar estrategias de conservaciéon para aquellas especies
afectadas por la fragmentacion de su habitat, ya que ésta reduce el nimero de individuos
por poblacion y aumenta el grado de aislamiento entre poblaciones (Santos y Telleria,
2006; Hedrick, 1999).

16




Capitulo |

ESTRUCTURA GENICA Y FLUJO GENICO

Una poblacién puede ser considerada como una unidad. Sin embargo, a menudo, existen
subdivisiones en las poblaciones, las cuales pueden deberse a los accidentes en su
entorno; en numerosas especies y en diversas circunstancias, las poblaciones se
subdividen en unidades de menor tamafo. Esta subdivision puede ser el resultado de
factores geograficos (movimiento de placas tecténicas, formacion de rios), ecologicos
(habitat discontinuos, y procesos de colonizacién, extincidn y recolonizacién) o de

comportamiento (reubicacién consciente o inconsciente) (de Vicente et al., 2004).

La estructura de las poblaciones comprende dos conceptos distintos pero
interrelacionados: la estructura demografica y la estructura genética. La estructura
demografica esta determinada por todos los procesos asociados al nacimiento, muerte vy
dispersién, incluyendo el sistema de apareamiento y la historia de vida (Sarukhan et af.,
1985) mientras que la estructura genética (la distribucién de los alelos, haplotipos y
genotipos) estad determinada por la estructura poblacional, pero también por procesos
genético-evolutivos como la seleccion, la migracién, la deriva y la mutacién. Una
poblacidon se considera estructurada si en algunas de sus subpoblaciones existe deriva
genética, si no hay uniformidad en la migracién ¢ si el apareamiento no ocurre al azar en
toda la poblacién, La estructura de una poblacién afecta el grado de variacién genética y

los patrones de su distribucién (de Vicente et al., 2004).

Para determinar la estructura genética, es necesario comprender el patron de
variacion geneética de la especie, lo que significa evaluar los genotipos de diferentes
individuos. Wright (1930) mostré cdémo la estructura demografica de una poblacién
determina su estructura geneética, y que el sistema de apareamiento (la proporcién de
sexos o los efectos de la variacién temporal del tamafio poblacional) pueden ser
resumidas en un Unico numero que determina la deriva genética en una poblacion, el
tamafio efectivc poblacional” (N} de una pobilacion ideal representa el numero de
individuos reproductivos de una poblacion real, ya que son éstos los que contribuyen a la
generacién siguiente en términos demograficos y sobre todo genéticos, es decir la tasa de
cambio por deriva (medida en funcion de la tasa de pérdida de heterocigosidad) fuera la
misma que la observada en [a poblacién real (Hedrick, 2000; Wright, 1269). Trabajos
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posteriores de Kimura y Crow (1963), Ewens ef al, (1989) han propuesto que para
diferentes propositos se requieren diferentes definiciones del tamario efectivo poblacional.
Sin embargo, no existe una definicidon muy precisa de este concepto, por lo que la
mayoria de las definiciones se refieren al nimero de individuos en una poblacién cuya
heterocigosis decrece a una tasa k=1/2N, donde N es el nimero poblacional (Merrel,
1981; Wright, 1930), ya que existen circunstancias como la diferencia en la proporcion de
sexos, la variacién en el numero de descendientes producidos por hembras, machos o
ambos, el solapamiento de las generaciones y la fluctuacion en el tamafio poblacional (N),

que disminuyen el tamafio efectivo de la poblacion (Holsinger, 2010).

Los analisis de estructura genética basados en frecuencias alélicas han dominado
con mucho las aplicacicnes de marcadores moleculares en ecologia y conservacion.
Estos datos permiten poner a prueba la existencia de diferencias significativas en la
composicion genética de las distintas poblaciones de una especie, y describir el nivel de
diferenciacién a través de indices de distancia o de fijacion. La existencia de estructura
para marcadores moleculares permite descartar [a panmixia (sistema de apareamiento en
el que la eleccion de pareja se realiza al azar, es decir que |a distribucion de los genes es
uniforme en el seno de una poblaciéon debido a que todos los individuos tienen igual
probabilidad de aparearce entre si (Mata y Quevedo 1998)), e indica un cierto grado de
aislamiento genético de las poblaciones, mas su interpretacion biolégica debe realizarse
cuidadosamente. Por una parte, el alto nivel de resolucion que aportan los marcadores
hipervariables como los microsatélites, puede resultar en una estructura estadisticamente
significativa, pero no biologicamente significativa en situaciones en las que ésta
diferenciacion ha sido impulsada exclusivamente por la deriva en poblaciones
recientemente aisladas (Hedrick, 1999). Por otra parte, la ausencia de estructura para
marcadores neutrales, no permite descartar tajantemente la existencia de divergencias
adaptativas, debido a la posibilidad que éstas se desarrolien incluso en presencia de
abundante flujo génico, aunque esta posibilidad requiera gradientes de seleccion
especialmente intensos (Lenormand, 2002). El significado de la estructura genética ha de
interpretarse por tanto, con sumo cuidado y en combinacion con informacion sobre la
ecologia (heterogeneidad ambiental) y la demografia de la especie (cuellos de botella y

dispersion).
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Uno de los factores que determinan la estructura genética poblacicnal, es el flujo
génico, el cual se refiere al paso y establecimiento de fos genes caracteristicos de una
poblacién en el acervo genético de otra (Freeland, 2005), mediante la hibridacion y el
retrocruzamiento. Ademas el flujo de genes, determina hasta qué punto cada poblacion
local de una especie, es una unidad evolutiva independiente. Cuando una poblacién se
subdivide, los vinculos entre las subpoblaciones dependen del nivel de flujo génico
existente, Cuando el nivel de flujo génico es alto, éste tiene el efecto de homogeneizar la
variacién genética entre ios grupos, entonces todas las poblaciones evolucionan juntas;
mientras que cuando el flujo de genes es bajo, resultado de la deriva génica, la seleccion
y/o mutacion, pueden conducir a la diferenciaciéon genetica de las subpoblaciones, es
decir cada poblacion evoluciona en forma casi independiente (de Vicente et al., 2004).
Cuando hay una serie de poblaciones subdivididas en parches en su habitat, una
poblacién cuya ausencia esta determinada por la extincion y cuya presencia esta
determinada por la recolonizacion del resto de las subpoblaciones, se les denomina
“metapoblacion” (Hanski, 1998). La dinamica de la extincion y de la recolonizacion pueden
ocasionar diferencias tanto ecolégicas como genéticas, en las metapoblaciones del

concepto tradicional de subpoblacion (Hedrick, 2000).

Hasta el momento existen dos rutas para estimar el nivel de flujo génico de las
poblaciones naturales (Slatkin, 1985a): (1) los métodos “directos”, los cuales dependen de
observaciones o experimentos que miden el grado de dispersién, incluyendo las
distancias (asumiendo que los individuos que se dispersan poseen las mismas
oportunidades de aparearse que los residentes), a su vez indican los detalles de dicha
dispersion: el periodo en la historia de vida de la especie en el cual ocurre la dispersion y
posiblemente también las condiciones ecoldgicas favorables para la misma; sin embargo
estos métodos tienen la desventaja de estar limitados en la escala, ademas los individuos
que se dispersan pueden no tener la capacidad de encontrar pareja O de criar
exitosamente a sus descendientes; y (2) los métodos “indirectos”, que conducen a
estimaciones del nivel de flujo génico promedio, a partir de un modelo matematico sobre
datos moleculares, para predecir cuanto flujo pudo haber ocurrido para que ios patrones
observados estén presentes; éstos integran los efectos de todos los tipos de dispersion y
promedian en forma efectiva las variaciones en la dispersién a traves del tiempo, a su vez,

poseen la desventaja de depender de “supuestos” acerca de los procesos que afectan a
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las frecuencias alélicas, que no pueden ser probados en forma independiente (ya que
asumen gue la especie se encuentra en equilibrio genético y demografico, algo que puede
no ser cierto) (Slatkin, 1994). El método indirecto mas comlnmente utilizado se basa en el
estadistico Fgr de Wright, el cual es una medida de la correlacion entre los genes en una

subpoblacion en relacién a la poblacidn entera (Wright, 1951).

Cabe sefialar que el principio propuesto por Hardy y Weinberg (1808), constituye el
modelo basico para anatizar la dispersion del equilibrio de la variabilidad genética. Este
modelo establece que la composicidon genética de una poblacion permanece en equilibrio
de una generacion a otra bajo los supuestos de que dentro de la poblacién existe
panmixia, las generaciones son discretas (que no se traslapan), que el acervo alélico es
igual en ambos sexos, el tamafio poblacional es infinito {(no hay deriva génica) y que no
existen fuerzas sistematicas de cambio de las frecuencias génicas (mutacion, migracion o
seleccién). Por consiguiente la poblacidn no evoluciona. A partir de este modelo se han

desarrollado los otros modelos mas complejos.
MARCADORES MOLECULARES: MICROSATELITES

Los objetivos centrales y fundamentales de la Genética de la Conservacién han sido
evaluar el estado genético de las poblaciones, proponer medidas para preservar la
diversidad genética y prevenir los riesgos de naturaleza genética para la persistencia de
las poblaciones, para los cuales los marcadores moleculares han resultado enormemente
utiles. Sin embargo, la aplicaciéon de los marcadores moleculares en conservacioén no se
restringe sdlo a esto, sino que también pueden apoyar de manera fundamental al
entendimiento de la historia evolutiva, la demografia y la ecologia de las especies en
alguna categoria de amenaza (Amos y Balmford 2001). Estos marcadores permiten
describir patrones genéticos en las poblaciones naturales (desde individuos a especies),
gue junto a la aplicacién de la teoria evolutiva y la genética de poblaciones, permiten
hacer inferencias sobre los procesos demograficos y evolutivos que han operado sobre
las especies a distintas escalas temporales. Ademas, los marcadores moleculares aportan
herramientas eficientes para la identificacion de especies, asignacion de individuos a
poblaciones, e identificacion de individuos con numerosas aplicaciones en la practica

conservacionista (Karp et al., 1997). Para facilitar la conservacién de las especies
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amenazadas, se hace entonces necesario profundizar el entendimiento de la diversidad
genética dentro de sus poblaciones, asi como de la naturaleza de las relaciones genéticas

existentes entre cada una de éstas y los genotipos que las conforman (Frankham, 2005).

Con el desarrollo de la biclegia molecular, diversos marcadores moleculares han
sido utilizados exitosamente en el estudio de las poblaciones silvestres de algunas
especies vegetales en peligro de extincidon. Debido a su abundancia en el genoma
vegetal, y a su alto polimorfismo y adaptabilidad a la automatizacién, la técnica de
microsatélites o de Secuencias Simples Repetidas (SSR), resulta atractiva para analizar la
diversidad genética y su distribucion de dichas especies. A su vez ha resuiltado adecuada

para la caracterizacion de las especies, sus poblaciones e individuos.

Los SSR son regiones gendmicas hipervariables constituidas por repeticiones en
tandem de unos pocos pares de bases (1 a 4) flanqueadas por secuencias de copia Unica,
ademas de ser codominantes, genoma-especificos y altamente polimérficos en
comparacién con otros marcadores moleculares (Karp ef al, 1997). La base del
polimorfismo de los SSR esta en la variabilidad del nimero de repeticiones en tandem y
consecuentemente de! tamafo del microsatélite en los individuos de una especie
amplificado por PCR, porque la longitud de repeticion es de dos a seis nucleétides, que
correspenden ai polimorfismo de longitud minimo en un SSR, el cual ha constituide la
base para detectar las diferencias entre individuos en una poblacion, y se han utilizado en
cartografia de los genomas, en la labor forense y en la conservacién genetica (Hedrick,
2000).

Es posible cuantificar el porcentaje de heterocigosis para cada locus de
microsatélites mediante el uso de estimadores como el indice de diversidad Nei (ef mas
utilizado), que considera tanto el nimero de variantes alélicas como su distribucion en la
poblacién, y la riqueza alélica el cual sélo considera el nimero de variantes. En términos
de conservacién, este Ultimo estimador comenzé a cobrar mayor importancia en estudios
de poblaciones naturales, porque permitié revelar si existio algin cuello de botella durante
la evolucidén de dichas poblaciones, y de esa manera examinar si su diversidad se vio
afectada en forma severa, como podria sucederle a una poblacién sometida a una fuerte

presion de seleccion.
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Cabe sefalar que la mayoria de los estudios de diversidad genética en especies
raras y/o amenazadas han sido realizados con aloenzimas (Chung et al, 2007;
Broadhurst y Coates, 2002; Shapcott y Playford, 1996; Purdy y Bayer, 1996; Ranker,
1994), los cuales han repertado para estas especies niveles de variacion genética mas
bajos que los encontrados para sus congéneres de amplia distribucién. No obstante,
algunas especies han mostrado tener niveles iguales o incluso mayores que sus
congéneres de amplia distribucidn, por lo que aparentemente no hay una clara diferencia
en términos de como esta dividida la variacién genética dentro y entre las poblaciones de
las especies raras y sus parientes mas comunes (Gitzendanner y Soltis 2000). A pesar de
ello, se ha predicho que las especies raras son a menudo mas susceptibles a la extincion
que aquellas especies comunes, resultado de la disminucion del tamafio de sus
poblaciones (Leimu et al, 2008). Por otra parte, son pocos los estudios que han
desarrollado y analizado loci microsatélites en especies raras y/o amenazadas (Shapcott
et al., 2009, Shapcott et al., 2007; Terry et al.,, 2008), los cuales han detectado niveles

muy bajos de variabilidad genética en las especies analizadas.

Considerando todo lo antes mencionado, y dado a que la palma Kuka esta
catalogada como una especie rara y amenazada, conocer la variabilidad genetica
contenida en sus poblaciones y determinar los factores que la afectan resulta primordial
para contribuir a su conservacion. Por ello, surge la pregunta de qué tan alta es la
variabilidad genética en las poblaciones de P sargentii en la Reserva de la Biosfera Ria
Lagartos, que desde el punto de vista demografico estan bien estructuradas y tienen una

alta densidad de individuos en todas sus estadios del ciclo de vida.
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HIPOTESIS

o Por el buen estado que guardan sus poblaciones, constituidas por numerosos
individuos en todas sus clases fenolégicas, y por encontrarse en un area natural
protegida, las poblaciones de P. sargentii presentes en la Reserva de la Biosfera
Ria Lagartos, deben contener un nivel alto de diversidad genética, acorde con su

densidad, estructura y dinamica poblacional.

< Considerando la distribucién de P. sargentii en |la vegetacion de dunas costeras
que se desarrolla a lo largo del cordén fitoral de [a Reserva de la Biosfera Ria
Lagartos, y tomando en cuenta la fragmentacién de las dunas debido a las
modificaciones historicas (naturales y antropogénicas) en algunas zonas de la
Reserva, las poblaciones de esta especie deben presentar altos niveles de

estructura genetica a partir de un asilamiento por distancia.
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OBJETIVO GENERAL

Analizar ia diversidad, estructura y las relaciones genéticas de las poblaciones de P.
sargentii presentes en la RBRL con base en el uso de marcadores microsatélites

nucleares.

OBJETIVOS PARTICULARES

> Estimar ia diversidad genética de las poblaciones de P. sargentii presentes en la
Reserva de la Biosfera Ria Lagartos (RBRL).

> Determinar |la estructura genética de P. sargentii en la RBRL.
> Determinar el nimero real de poblaciones existente en la RBRL.
> Determinar las relaciones genéticas entre las poblaciones de, P. sargenti

distribuidas en la RBRL.

> Explorar la diversidad, estructura y las relaciones genéticas de P. sargentii en una

muestra limitada de poblaciones presentes fuera de la Reserva.
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Capitulo 1l

DIVERSIDAD, ESTRUCTURA Y RELACIONES GENETICAS DE LA PALMA
KUKA’

INTRODUCCION

Los procesos de deterioro de los ecosistemas ha alcanzado niveles nunca antes vistos en
la historia del planeta; en las Gltimas décadas los seres humanos han provocado cambios
sin precedentes en los ecosistemas en su afan por adquirir alimentos, energia y fibras
para satisfacer sus necesidades (MEA, 2005). Entre los principales problemas estan Ia
sobreexplotacion de los recursos, la contaminacion de suelo, agua y aire, asi como la
fragmentacion y deforestacion de los bosques y selvas tropicales, los cuales albergan una

gran diversidad de organismos, y prestan multitud de servicics ambientales.

Como resultado de la necesidad imperiosa e inmediata de conservar y restaurar los
ecosistemas afectados por la fragmentacion y deforestacion de los bosques tropicales es
necesario implementar estrategias de conservacion que contemplen el resguardo de la
variabilidad genética de aquellas poblaciones de especies que estan siendo mas
afectadas, como es el caso de la familia de las palmas (Arecaceae), que llegan a ser
elementos predominantes (Duran, 1992; Duran y Franco, 1992; Oyama, 1987,
Vandermeer et al., 1974) y estructuradores del paisaje en estos ecosistemas (Duran y
Franco 1992; Martinez-Ramos et al., 1988; Sarukhan et a/, 1985). La necesidad de
conservar la diversidad genética de las poblaciones se basa en dos argumentos: la
necesidad de diversidad genética para que ocurra la evolucion, y la relacién esperada
entre la heterocigosidad y la adaptabilidad de la poblacién. Debido a que la péerdida de
diversidad genética se relaciona con la endogamia, y la endogamia reduce la aptitud
reproductiva, se espera una correlacion entre heterocigosidad y adaptabilidad de la
poblacién. Sin embargo, otras consideraciones tedricas y observaciones empiricas
sugieren que la correlacién entre adaptabilidad y heterocigosidad puede ser débil o
inexistente. La correlacion media ponderada entre medidas de fue 0.4323. La correlacion
entre la diversidad genetica (a nivel de poblacién) y la adaptabilidad (de la poblacion) fue
altamente significativa y justificaba el 19 % de la variacién de la adaptabilidad. Nuestro
estudio apoya la hipotesis de que la pérdida de heterocigosidad tiene efecto deletéreo
sobre la adaptabilidad de la poblacion y apoya la designacién de diversidad genética de

IUCN como merecedora de conservacion.
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Las palmas pueden formar bosques de 40 a 60 m de altura, constituir matorrales de
50 a 80 cm de alto (Rzedowski, 1983), asi como también pueden encontrarse como
elementos asociados en bosque de pino-encino, matorral xeréfilo y bosque tropical
perennifolio; aun asi los verdaderos palmares prosperan mayormente en zonas de clima
calido y humedo a semihumedo {Maidman, 1999; Sarukhan y Hernandez 1968). Ademas,
frecuentemente, sélo una especie de paima, es la que juega un papel importante en una
determinada comunidad vegetal (Rzedowski, 1991a). En cualquier caso, estas
asociaciones no se presentan de manera continua, sino que generalmente forman
agrupaciones de tamafio variable (OClmsted ef al., 1999; Gutiérrez, 1983; Olmsted y Ercilla,
1988;).

La familia Arecaceae esta bien representada en casi todo el mundo, principalmente
en regiones tropicales. En México, exceptuando [a region central y el altiplano, se
presentan palmas en la vertiente del Golfo, desde Nuevo Ledn y Tamauiipas hasta la
Peninsula de Yucatan y en el Pacifico, desde la peninsula de Baja California y Sonora
hasta Chiapas. Se han documentado en México 22 géneros con alrededor de 100
especies: Acoelorrhaphe H. Wendl., Acrocomia Mart., Astrocaryum G. Mey., Bactris Jacq.
ex Scop., Brahea Mart., Calyptrogyne H. Wendl, Chamaedorea Willd., Coccothrinax
Sarg., Cryosophila Blume, Desmoncus Mart., Erythea S. Watson, Gaussia H. Wend|,,
Geonoma Willd., Orbignya Mart. ex Endl., Pseudophoenix H. Wendl., Reinhardtia Liebm.,
Roystonea O. F. Cook, Sabal Adans., Scheelea H. Karst,, Synechanthus H. Wendl.,
Thrinax Sw., Washingtonia H. Wendl. {Quero, 1994; 1992; 1989). En su gran mayoria,
México representa el limite norte de la distribucion natural de estas palmas, cuyo origen
ha sido considerado como norteamericano, del centro y sur de América, o tipicamente
antillanas e insulares (Quero y Flores, 2004). Estas especies se desarrollan en regiones
montafiosas, por lo general a bajas altitudes, aunque algunas especies pueden vivir a
2500 msnm (Quero y Flores, 2004), o a escasos metros sobre el nivel del mar, como es el

caso de P. sargentii.

Para la generacidn y adecuada aplicacion de proyectos de conservacién para las
palmas {(como de otras especies en estos ecosistemas), es necesario contemplar
aspectos como el ciclo de vida de la especie y su sistema de reproduccion, la historia de

vida de sus poblaciones y su tasa de crecimiento, asi como contar con informacion de la
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diversidad genética de sus poblaciones, para ver el estado de conservacién de éstas
(Primack, 1993).

Son muy pocos los estudios de diversidad genética reportades para las poblaciones
silvestres de la familia Arecaceae. Entre éstos podemos mencionar a Eguiarte et al,
(1992), quienes analizaron la genética de poblaciones de Astrocaryum mexicanum Liebm.
en México, mediante electroforesis enzimatica;, Shapcott (1999) analizd el efecto de la
densidad poblacional sobre la estructura genética de cinco especies de palmas
congeéneres: Pinanga aristata (Burret) J.Dransf., Pinanga brevipes Becc., Pinanga
dumetosa J.Dransf., Pinanga tenelfa Scheff. y Pinanga veitchii HWendl.; mediante el
analisis de isoenzimas, Cardoso ef al, (2000) analizaron la diferenciacion genética de
Euterpe edulfis Mart. en el bosque lluvioso del Atlantico en Brasil, mediante el uso de
marcadores genéticos AFLP; Shapcott et al., (2007) investigaron la diversidad genética y
la endogamia dentro de las poblaciones de Beccariophoenix madagascariensis Jum. &
H.Perrier, asi como la diferenciacion potencial entre ias poblaciones, junto a la
recientemente descrita Beccariophoenix alfredii Rakotcarin., Ranariv. & J.Dransf,,
mediante el uso de marcadores AFLP y microsatélites; Trénel ef af., (2008) examinaron la
filogeografia y la genética del paisaje de la paima Andina Ceroxylon echinulatum Galeanc
gue ocurre en los Andes, mediante el uso de marcadores microsatelites, Shapcott et al.,
(2009) investigaron la diversidad y relaciones genéticas dentro de Livistona carinensis
{Chiov.) J.Dransf. & N.W.Uhl, mediante la utilizacién de microsatélites, la Unica especie de
Livistona que ocurre en Africa, limitada a las regiones de Yemem, Somalia y Djibouti, y

que actualmente se encuentra catalogada como vulnerable (IUCN, 2010).

Varios autores han planteado Ia hipétesis de que la alta diversidad de especies de
arboles tropicales es un producto de la especiacion no-adaptativa, que resulta de [a
endogamia y la deriva genética (van Steenis, 1969; Federov, 1966; Baker, 1959; Corner,
1954) dentro de sus poblaciones. De esta manera, la comprensiéon de la estructura
genética de las poblaciones de arboles tropicales, como las palmas, puede ayudar a
explicar la evolucion de una gran diversidad en los trépicos, propiciando el disefio de
mejores estrategias de conservacién (Eguiarte et al., 1992), para la preservacién de la

variabilidad genetica de cada una de sus poblaciones.
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METODOLOGIA
ESPECIE DE ESTUDIO

El género Pseudophoenix pertenece a la tribu Cyclospathae de la subfamilia de las
palmas Ceroxyloideae, la cual probablemente tuvo un periodo de divergencia en el
Cretacico superior. Al parecer Pseudophoenix, pudo haberse dispersado conjuntamente
con la formacion de! Caribe, y radiado alrededor de hace 5 millones de afios en el
Plioceno (Trénel et al., 2007}, después de la fragmentacion de Gaarlandia y fa formacion
de las Antillas mayores (lturralde-Vinent, 2004-2005). Es un género meramente insular y
su centro de origen se le atribuye a La Espafiola (Read, 1968). Este género esta
conformado Unicamente por cuatro especies, tres de ellas endémicas a esta isla
(P.ekmanii, P. lediniana y P. vinifera). Pseudophoenix sargentii es la unica especie con
una amplia distribucion en la cuenca del Caribe (Read, 1968}, abarcando La Espafiola,
Las Bahamas, Cuba, algunos cayos de Florida y Belice, y en las costas del Caribe
Mexicano (Read, 1968; Zona, 2002). Las cuatro especies estan catalogadas en alguna

categoria de amenaza (IUCN, 2010).

Pseudophoenix sargentii, es conocida comunmente con los nombres de palma de
cerezo, palma bucanera, palma del vino, falsa palmera datilera, falsa palma real, palma
enana real, la palma perdida y Kuka' {(Lippincott, 1992). Es ademas una especie que
presenta numerosos sindénimos (Zona, 2002). Son plantas perennes con un ciclo de vida
largo, podrian vivir mas de 100 afios (Garvue y Carrara, 2001). Crecen cerca del mar
sobre la arena o en suelos de piedra caliza (Zona, 2002; Duran y Franco, 1995; Quero,
1992a; Read, 1968), son muy resistentes a la salinidad y al viento, crecen casi en

cuaiquier suelo bien drenado.

En la Peninsula de Yucatan, México, es donde las poblaciones de P. sargentii
(llamada localmente como palma KuKa’} alcanzan su mayor desarrollc en su distribucion
natural (Duran, 1992a y 1992b; Quero, 1992a, 1992b y 1981, Read, 1968} (Figura 1}. En
estudios de vegetacion, ha sido reconocida como una especie caracteristica de la selva
baja subcaducifolia de Quintana Roo, junto con Beaucarnea pliabifis, Clusia salvinii,
Manilkara zapota, Sebastiania adenophora, Gymnanthes lucida, Coccoloba cozumelensis
y Vitex gaumeri (Duran y Olmsted, 1987, Duran, 1986). Mientras que al noreste del estado
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Pseudophoenix sargentii es una palma monopddica, su tallo es robusto con un
diametro de 15 a 25 cm, de color verde grisaceo, liso con cicatrices (de las hojas al caer)
anilladas. En su copa estan dispuestas de 8 a 12 hojas pinnadas (Duran, 1992) con una
longitud de hasta 2 m (Figura 2). Los individuos adultos llegan a medir hasta 16 m de
altura en |la selva mediana. Presentan flores hermafroditas en paniculas sumamente
ramificadas, llegando a producir hasta tres inflorescencias de manera asincronica en cada
periodo. Su inflorescencia es verde, ramificada, con tépalos de color amariliento, ambos
érganos sexuales presentes (Figura 3A y B). Produce un fruto anaranjado-rojo de 6.8 a
11.8 mm de diametro, globular o de dos a tres 16bulos por drupa (Zona, 2002; Read,
1968) (Figura 3C). Sus frutos de color rojo intenso, los hace atractivos a posibles

dispersores como QOrtalis vetula (chachalaca) (Duran, 1992).
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Se han realizado estudios en diferentes sitios de la distribucion natural de P.
sargentii. Maschinski y Duquesnel (2006) realizaron un estudio sobre la reintroduccion de
P. sargentii en la Florida, debido a que han sido exitraldas de forma desmedida; James
(2003) estudio los factores que afectan la permanencia de P. sargentii en la isla de
Dominica, concluyendo que el futuro de sus poblaciones depende de enfrentar una gran
cantidad de amenazas, como incendios, el problema de la propiedad de la tierra, la
erosion del suelo y la degradacion del habitat. Para México, Duran (1986) realizé un
estudio descriptivo de la vegetacién en donde se desarrolla P. sargentii, y mas tarde
(Duran, 1992) llevé a cabo un analisis de la dinamica poblacional y su variabilidad intra-
especifica, revelando que las poblaciones con mayores tasas de crecimiento son aguellas
gue se encuentran dentro de la Reserva de la Biosfera Ria Lagartos, debido a la
extraccion desmedida de individuos adultos y la alta depredacion de semiillas en los otros
sitios de estudio en la Peninsula de Yucatan. Ferrer (2004) por su parte, en la misma
reserva, realizé el estudio de la dinamica poblacional, la abundancia y la extraccion
potencial de P. sargentii en condiciones naturales encontrando que la especie no tiene
problemas de polinizacién, ya que se producen un nivel elevado de semillas y tienen un

gran exito de germinacién.
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riesgo, por encontrarse en la trayectoria de huracanes que se originan en el Caribe y
Atlantico oriental (Rubiera, 2005). E! corazén de la reserva lo constituye una laguna
costera de aproximadamente 70 km de longitud, la cual se encuentra separada del mar
por una barra arenosa formada por sedimentos marinos de reciente origen (Duran,
1992b).

La vegetacion de esta barra estd conformada por matorral de duna costera de entre
0.5 m a 4 m de altura aproximadamente, dominado por las palmas Pseudophoenix
sargentii, Thrinax radiata y Coccothrinax readii, y por algunas especies de arboles como
Metopium brownei y Sideroxylon americanum. El estrato inferior de la comunidad esta
dominado por Agave angustifolia. Es una comunidad muy diversa y presenta gran afinidad
floristica con las islas del Caribe (Duran, 1992; Espejel, 1984).

Para la RBRL el clima es célido subhimedo, con liuvias en verano y un porcentaje
de lluvia invernal superior al 10% (Garcia, 1973), la precipitacién oscila alrededor de los
675 mm, el régimen de lluvias es muy variable y altamente impredecible a lo largo de
todos los afios (Orellana ef al, 1999). La temperatura promedio es de 26.3 °C. Es
necesario destacar que la comunidad vegetal existente se encuentra muy expuesta a los

vientos del mar y la consecuente salinidad de los mismos (Duran, 1992).

En la reserva, P. sargentii se encuentra aparentemente de manera discontinua
debido a un adelgazamiento en la barra arenosa entre la Ensenada de Mulsinik y La
Angostura, asi como también a asentamientos humanos, como son los pueblos de Las

Coloradas y El Cuyo, ademas de una salinera en Punta Mecoh.
SITIOS DE MUESTREQ Y COLECTA DE MATERIAL VEGETAL

Se seleccionaron cuatro sitios de colecta como poblaciones seleccionadas dentro de la
RBRL, denominadas como: Holchit, Las Coloradas, Punta Mecoh y El Cuyo (Figura 5).
Asimismo, para conocer la situacion presente en la RBRL en comparacién a otras
poblaciones de P. sargentii presentes en la Peninsula de Yucatan, se realizé un estudio
exploratorio, que abarcé tres sitios de colecta ubicados en: Xel-Ha, Limones y Mahahual

(sobre la carretera a Xcalak) (Cuadro 1, Figura 6). Se ubicd geograficamente a las
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poblaciones seleccionadas con el uso de un geoposicionador (GPSmap 76CS X,
GARMIN), y se registraron los datos de fecha, estado fenoldgico, altura y localidad.
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Cuadro 1. Descripcién de los sitios de estudic en donde ocurre P. sargentii en la Peninsula de Yucatan. * Duran 1992, ** Contados en
campo.

Poblacion | Ubicacion | ind./ha n Vegetacion | Clima "km | Suelo Relieve msnm
Holchit N: 21.61 *E 30 | Matorral de Calido-seco 14 | Arenoso Planicie de
W 87.95 Abundante dunas acumulacién
costeras marina y
fluviomarina <10
Las N: 21.57 *808.33 30 | Matorral de Calido-seco 8.6 | Arenoso Planicie de
Coloradas | W: 87.87 dunas acumulacién
costeras marina y
fluviomarina <10
Punta N: 21.52 * 30 | Matorral de Calido-seco 8.6 | Arenoso Planicie de
Mecoh W: 87.74 | Abundante dunas acumulaciéGnmMari
costeras na y fluviomarina <10
El Cuyo N: 21.50 *816.66 30 | Matorral de Calido-seco 13.5 | Arenoso Planicie de
W: 87.62 dunas AcumulacionmMari
costeras na y fluviomarina <10
Xel-Ha N: 20.67 *591.66 12 Selva baja Calido- 177 | Rocoso con | Planicie de
VW, 87.08 subcaducifolia | subhiimedo oquedades | acumulacién
lagunar estructural <10
Limones | N:18.97 12 12 | Selva Calido- 458 | Rocoso Planicie de
VV:. 88.03 mediana-baja | subhirmedo con acumulacion
subperennifoli materia marginal a [a costa
a organica a altura media baja <30
Mahahual | N: 18.69 ****Paco 12 | Selva baja Calido- 45.8 | Rocoso con | Planicie de
W. 87.73 abundante subcaducifolia | subhlimedo oquedades/ | acumulacion
e inundable inundable lagunar estructural <10
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En los sitios dentro de la Reserva, se muestreo (hoja) al azar a 30 individuos
adultos, mientras gue en las otras localidades externas a la reserva se tomaron muestras
de 12 individuos por cada sitio. Las muestras consistieron en 7 pinas de la hoja bandera
y/o espada por individuo. De las muestras colectadas, se almacenaron 3 réplicas a -80°C

y 6 réplicas en silica gel, para la posterior extraccion de ADN.

LABORATORIO

Se extrajo ADN genomico con el método CTAB (Cetyltrimethyl Ammonium Bromide) {(de
Dellaporta et al., 1998, modificacion Coello, 2007). La calidad del ADN extraido fue
evaluada por medio de geles de agarosa tefiidos con bromuro de etidio. La cuantificacidn
del ADN se realizd por medio de Flourometria (Hoefer Quant DQ200 Lab Dyna).

Se aplicd la técnica de microsatélites para analizar la variabilidad genética de cada
uno de las localidades seleccionadas siguiendo la metodologia propuesta por Billotte ef al,
(2004) y Namoff ef al. (2010). Para la seleccion de los iniciadores se probaron 20 pares de
iniciadores gue fueron exitosos en especies filogenéticamente cercanas a P. sargentii de
acuerdo con Roncal ef af. (2008). 10 pares de iniciadores transgéneros: dos de Baudouin
y Lebrun (2002), cinco de Gaitan-Solis (2003), uno de Gaiotto ef al. (2003), dos de Billotte
et al. (2004a y 2004b) y 10 pares de iniciadores especie-especificos: Namoff ef al. (2010)
(Cuadros 2 y 3).

De los 10 iniciadores transgéneros que se probaron en la RBRL, se logré la
amplificacion de 6 loci: mPJdCIRO15, mPdCIRO48, Ca1, Cai13, Cs5 y Cs24, todos ellos
resultaron monomérficos para la RBRL. De los 10 pares de iniciadores especie-
especificos se logré la amplificacion de 9 loci: pse2.1, pse3.11, pse3.34°, pse3.6, pse5.2,
pse5.4, pseb.5, pse5.6 y pse7.26°, de los cuales 7 loci resultaron monomérficos para la
RBRL, mientras gue a nivel de la Peninsula de Yucatan resultaron polimorficos los 9 loci,

los cuales se utilizaron para llevar a cabo el andlisis de los datos (Cuadro 3).
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Cuadro 2. Caracteristicas de los 10 pares de iniciadores de microsatélites transgéneros utilizados
en el analisis de la diversidad, estructura y en las poblaciones de P. sargentii presentes en la
RBRL. Evaluacién de la amplificacion de los productos y su nivel de polimorfismo. Namero de
alelos por locus (Na), temperatura de alineamiento en °C (Ta).

Locus Secuencialprimer {(5°-3") Motivo Ta Tamaino! | Na | Autores/ PCR
producto especie RBRL
mPdC! F: AGCTGGCTCCTCCETTCTTA (GAY5 | 52 | 427-147 | 9 | Billotte et v
RO15 R: GCTCGGTTGGACTTGTTCT al. 2004 | menomorfico
mPdCt F:CGAGACCTACCTTCAACAAA (GA)32 51.4 156--192 12 Billotte of v
R048 R:CCACCAACCAAATCAAACAC al. 2004a monomérfico
mBgCf F: TTTGCATGTTGGGACAT {CA)n 52 172-186 2 Billotte et X
RO7T R: ACTGCTACTGGCACTGTAAG (GA, al. 2004b
Caft F: GGGGCTTACAAAATAGGGAGA (GA), 52 | 229-235 | 4 Gaitan- v
R: GACAACAACACCATACGACCA Solis 2003 | Monomérfico
ca13 F: TTTGACCCTCCCTAGACEE (GA)n 52 | 226-248 | 7 Gaitén- Y
R: ATCAGGAGCTAATGTTGACCS Solis 2003 | Monomérfico
Ceroxylon
alpinum
Cal7 F: CAGACATTGGCTTCAAACA (GA), 50 103-127 8 Gaitan- X
R: ATGCGCTTATTTCTGTTCTC Solis 2003
Cs5 F: GCATTGTGAGAGCAAGTGC ©T, | 50 | 196-222 | 8 | Gaitan- v
R: GAAACCACCAATCCTCCTTT (GA) Solis 2003 | mMonomdrfico
Cs24 F: CGTGTCCTTCACCAGAGTGTCG {CA)n 50 174-212 10 Gaitan- v o
R: ACCGTCGTTCATGGCACCA (GA), Solis 2003 | Monomarfico
EES F: GAgGAACACATAAGCTGC (AG)24 56 102-136 13 Gaiotto et X
R: GCTTCAGAATTAGGACA al, 2001
EE59 F: AACCTCTCTITGGCCTA (AGHs 56 84.128 12 Gaiotto et X
R: CTTGGCATACTGGAACC al. 2001
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Cuadro 3. Caracteristicas de los 10 pares de iniciadores de microsatélites especie-especificos
utilizados en el andlisis de la diversidad, estructura y en Ios sitios de muestreo de P. sargentii en la
RBRL y en ta Peninsula de Yucatan. Evaluacion de la amplificacién de los productos y su nivel de

polimorfismo. Nimero de alelos por /ocus {Na), temperatura de alineamiento en °C (Ta).

Locus Secuencia/primer (5°-37} Motivo Ta Tamaio/ | Na Autores PCR
producto RBRL
pse2.1 | F:-TCTTCAGTCTTCACCTTCTGC | (CAx 54 | 255-294 | 12 | Namoff et v
CATGC al. 2010 monomarfico
R:GAGTCTTACAGATAGCGAAG
AACACAG
pse | F:AGTGCTGTGATTATCTGAAAT | (CA5 | 64 | 269-291 | 8 | Namoffet x
3.11 TGACCTGT al. 2010
R:GCCTACATGCTCCATCAACTA
ATGATGTAG
pse F:GATTCTTCAAAATGCCAAGTT |  (TAlk 55 | 266-276 | 5 | Namoffet v
3.33b CAGCCTG (GAY7 al 2070 | monomérfico
R:ATCCATGCCATTCTCATCCTG
GTCC
pse | F:TACCTGCTTTTACAGTAGCCT | (AGMO | 56 | 217-227 | 6 | Nemoffet v
3.34b CAGTAAT al. 2010 Polimértico
R:CATTGCTGGACTTGATGTGTT (2 alelos)
GAATTTCTGATG
pse3.6 | FAGTTACGGTGGCTTGAATTG | (CAY6 | 68 | 168-246 | 17 | Namoff et v
GAGTTAG (GA)19 al. 2010 moromorfico
R:TCTGCCATCATCCACAGCCAT
CAAC
pse5.2 | F:AATGCAAGACTCGGTCAACC | (AT)S 55 | 390-432 | 11 | Namoff et v
AAAAGT (GT)21 al. 2010 monomarfico
RITGATTCTGGTGGAAATGTTGC
ATCA
pse5.4 | F:CAAACATACGAATAGACTTIG (GT)S 54 348-352 3 Namoff ef v
GAATAAGATGTTC (GT)3 al. 2070 | ~monomorfico
R:ATAGAAAACCATCATGCAGTA | (AT)7
CGAG
pse5.5 | F:CTGACCCTGTAGCTTGATCCA | (GTy12 | 54 | 181-208 | 7 | Namoffet v
ACCTAG (GT)20 al. 2070 | ~monemédrfico
R:CCATCAAAATTAGCCATCCTA
GACCTAATC
pse5.6 | F:-CCAGCTCCCAGTGTTTATGAT | (G117 | 65 | 349-397 | 14 | Namoff f v
cc (GA)21 al 2010 | monomédrfico
R-TATCTCCAACACCACTCCTAG
cece
pse F.ACTGGAAGGTGATGACATAA | (AAG) | 64 | 306318 | 4 | Namoffet v
7.26b GATG 10 al. 2010 Polimarfico
R:CTCAACGTGACATCCGACGG (2 alelos)
TAG
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La amplificacién se realizd en un termociclador GeneAmp PCR System 9700
(Applied Biosystems). Se aplicaron las condiciones para la PCR reportadas por cada auter
para cada grupo de cebadores; con una mezcla unica para PCR con un volumen final de
reaccion de 20 pul; 0.8 uM de cada primer, 1 unidad de Tag, 1x de buffer de reaccién, 2.0
mM MgCi2, 0.2mM de cada dNTP y 1 pl de ADN (50ng/ml).

La electroforesis se realizé en geles desnaturalizantes de poliacrilamida al 5 % (19:1
acrilamida- bisacrilamida, urea 5 M y TBE 0.5 x), se adiciond formamida (0.45 % de azul
de bromofenol y 0.25 % de xileno-cianol) y se desnaturalizd en un secuenciador
GeneAmp PCR System 9700 (Applied Biosystems) a 94°C por 5 minutos, se utilizaron
marcadores de 10pb, 50pb y 100pb dependiendo del tamafio del fragmento esperado. La
electroforesis fue a 60-W de poder constante (SQ3 Sequencer, Hoeffer) con un duracion
promedio de 2:30 hrs, dependiendo del tamafio del fragmento esperado. Para su
visualizacion se llevd a cabo la técnica de tincion con plata (Christensen, y otros 1899):
Inmersién en una solucion de acido Acético al 15% en agitacién constante, enjuague en
agua destilada, inmersion en una solucién de Plata al 0.2% en agitacion constante, y por

ultimo el revelado en una solucién de Carbonato de Sodio al 3%.
ANALISIS DE DATOS

Para evaluar la variabilidad genética de las poblaciones de P. sargentiien la RBRL y a su
vez evaluar su variabilidad con respecto a otras poblaciones en la Peninsula de Yucatan,
el analisis se llevo a cabo a los dos niveles: al interior de fa RBRL, y a nivel de la

Peninsula de Yucatan.

En primer término, se probé el ajuste al equilibrio Hardy-Weinberg (H-W) de las
poblaciones seleccionadas estudiadas por medio de la prueba exacta basada en el
método convencional de MonteCarlo (Gou y Thompson, 1992) utilizando el programa
TFPGA (Tools for Population Genetic'AnaIyses) (Miller, 1997). También, se obtuvo el
indice de fijacién de Wright (Fis) (1978) como un indicador de exceso o déficit de

heterocigotos para cada ocus/poblacion.

Para analizar la diversidad genética se estimaron los siguientes indices: numero de

alelos por locus (A), nimero efectivo de alelos por locus (A.) (Hartl y Clark, 1989),
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heterocigosidad observada (H,) e indice de diversidad genética de Nei (Hg) (Nei, 1973).
Para estos analisis se utilizaron los programas POPGENE 1.31, opcion marcadores
diploides codominantes (Yeh y Boyle, 1999) y GenAlEX (Genetic Analysis in Excel)
(Peakall y Smouse, 2006).

Para analizar |a estructura genética, se estimaron los valores de Fgr y Rgr. Para
comparar los resultados obtenidos con ambos estimadores de diferenciacion, se realizé
un analisis de varianza moiecular (AMOVA, por sus siglas en inglés) (Excoffier ef af.,
1992) considerando dos niveles de jerarquia: entre individuos y entre poblaciones. El flujo
génico histérico fue estimado usando N, (N, = [(1/Fsp) — 1)/4) (Freeland, 2005). Todos
estos analisis fueron realizados con POPGENE 1.31 (Yeh y Boyle, 1899) y GenAlEX
(Peakall y Smouse, 2008). Para evaluar la hipétesis de aislamiento por distancia, se hizo
una prueba de Mantel (Mantel, 1967; Sokal, 1979) utilizando las matrices de distancias
geneticas y geograficas de las poblaciones. Su significancia fue probada con 1000
permutaciones. Para ambos anélisis se utilizd el programa ARLEQUIN ver 2.0 (Schneider
et al., 2000).

Para determinar el numero real de poblaciones de P. sargentii existentes, se
hicieron pruebas de asignacién de individuos utilizande el programa STRUCTURE
(Pritchard et al., 2000) y el programa GenAlEX (Peakall y Smouse, 2006). Por un lado, el
programa de STRUCTURE permite conocer el flujo genético reciente entre poblaciones,
pero tambien nos permite conocer el nimero de poblaciones reales (valor de K),
genéticamente hablande (Pritchard ef al, 2000). Para esto, se analizaron en primer
término los datos considerando a los sitios de colecta como poblaciones seleccionadas,
esto es una K = 4 tanto para ef estudio realizado a nivel de la RBRL como a nivel de la
Peninsula de Yucatan. Posteriormente se analizaron los datos con valores de Kde 1 a 5
para ambos niveles de estudio y asi determinar cual K es genéticamente la mas optima a
considerar. Por su parte, el programa GenAIEX permite identificar el numero de individuos
pertenecientes a una poblacion dada, asi como la asignacion de cada uno de los
individuos que no pertenecen originaimente a la poblacion donde se encuentran, a la

poblacion con mayor similitud genética (Peakall y Smouse, 2006).
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Las relaciones genéticas se determinaron con base en la distancia genética de Nei
(1978). Para su representacion se construyd un dendograma con el método de UPGMA
(Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean) y 1000 remuestreos al azar
(Felsenstein, 1985). Estos analisis se hicieron con el programa TFPGA (Miller, 1997).
Para corroborar los datos encontrados se aplicd la técnica del método factorial de Analisis
de Coordenadas Principales (Principal Coordinates Analysis - PCoA - por sus siglas en
inglés). Esta técnica consiste en detectar estructuras fuertes en una poblacién, sin tomar
en cuenta en lo posible los efectos individuales. Ef PCoA es una técnica de analisis
multivariado que permite detectar los ejes de mayor variacion a diferencia del método de
agrupamiento (UPGMA) que solo tiene un eje. Se realizé con el programa GenAlEX
(Peakall y Smouse, 2006).
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RESULTADOS Y DISCUSION
DIVERSIDAD, ESTRUCTURA Y RELACIONES GENETICAS DE LA PALMA
KUKA’ EN LA RBRL

Las poblaciones estudiadas de P. sargentii se desarrollan en el matorral de duna costera,
con distintas densidades de individuos maduros, siendo la poblacion de El Cuyo la mas
densa, y la poblacion de Las Coloradas [a menos densa, aunque las diferencias no son
significativas (Duran, 1992). Entre las poblaciones se observé un alto nimero de loci
monomérficos (7). Unicamente los loci pse3.34° y pse7.26° resultaron polimérficos en las
cuatro poblaciones (Cuadro 4). Para las poblaciones de Holchit, Las Coloradas y Punta
Mecoh, las frecuencias genctipicas de estos loci no fueron significativamente diferentes
de las esperadas bajo el Equilibrio Hardy Weinberg. Sin embargo, para El Cuyo el locus
pse3.34” no se encuentra en EHW (P = 0.0059). Asimismo, considerando todas las
localidades de ia Reserva como una sola poblacién, este mismo locus mostré no estar
bajo EHW. Estos resultados son acordes con lo encontrado a partir del indice de fijacion
{Fis) como medida de un exceso o déficit de heterocigosidad, que mostré que las
poblaciones de Holchit, Las Coloradas y ElI Cuyo tienen un ligero déficit de
heterocigosidad, a excepcién de Punta Mecoh que mostré un exceso (Cuadro 5). Las
poblaciones de Holchit, Las Coloradas y El Cuyo mostraron un déficit de heterocigosidad.
En contraste la poblaciéon de Punta Mecoh, mostré un ligero exceso de heterocigosidad,

consecuencia posiblemente de la densidad de individuos entre los sitios de muestreo.

Cuadro 4, Prueba para el Equilibrio Hardy Weinberg para cada locus en cada sitio de muestreo en
la RBRL.

Laci
- pse pse pse pse  pse  pse pse  pse pse
Poblacion | o, 341 334 36 55 56 7.26° 52 5.4
Holchit M M 0.248 M M M 1.000 M M
P. Mecoh M M 0.302 M M M 1.000 M M
Coloradas M M 1.000 M M M 1.000 M Wi
El Cuyo M Mo 000 M M M 1.000 M
RBRL M Mo 000 M " M 10w M

M = monomérfico; ** P < Q.01
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Se encontraron 11 alelos en los 9 loci estudiados (Figura 7). Los loci con mayor
numero de alelos fueron pse3.4b y pse7.26b (con 2 alelos cada uno). El resto de los loci
fueron monomoérficos (Cuadro 5 y Figura 7).

1200 Frecuencia alélica
« 1.000 4
2 0.800 -
£ 0.600 -
$ 0.400 -
U 0.200 -
0.000 -
270 | 29 232 | 234 | ZZZ ) 208 | du4 | 288 | 312 | 432 | 363
pse 2.1| pse pse 3.34b |pse 3.6|pse 5.5|pse 5.6} pse 7.26b |pse 52ipse54
3N
Locus
{CLCHIT AS COLORADAS "UNTA MECOH L CUYO

Figura 7. Frecuencias alélicas de los 9 loci especie-especificos en la RBRL.

Para toda la RBRL se encontraron los siguientes valores de riqueza alélica y
diversidad genética: A = 1.222, A, = 1.066, H, = 0.036 y H:z = 0.045 (Cuadro 5), los cuales
fueron significativamente bajos. La poblacién que tuvo el mayor indice de diversidad (Heg =
0.064) y el mayor ndmero de alelos efectivos (A, = 1.1) fue El Cuyo, la cual se encuentra
en el extremo este de la RBRL, lo que pudiera indicar que ésta es quiza, el remanente de
los primeros individuos que llegaron a colonizar esta zona, ya que el indice de diversidad
disminuye gradualmente hacia la poblacién de Holchit (He = 0.024), limite oeste de la
reserva, lo cual pudiera explicar la direccién de la dispersién de esta especie en la
Reserva. Aun asi, estos valores fueron menores comparados con otros estudios
realizados en otras especies de palmas y con otros marcadores genéticos. Eguiarte et al.
(1992), mediante el uso de electroforesis enzimatica, encontraron para A. mexicanum un
He = 0.153 y un exceso de heterdcigotos (Fis = -0.41) para las palmas adultas de la
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (Veracruz, México). Shapcott (1999), mediante
el uso de isoenzimas, reportd para cinco especies de Pinanga niveles altos de diversidad
genética (Hy = 0.379, 0.256, 0.294, 0.133 y 0.352). Cardoso ef al. (2000), usando

marcadores genéticos AFLP, reportaron una variacion moderada (Hg = 0.119) para 150
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individuos de 11 poblaciones de E. edulis presentes en el bosque lluvioso del Atlantico de
Brasil, lo que podria estar influenciado por el gran nimero de poblaciones representado
con tan pocos individuos en cada una de éstas. Gaiotto et al. (2003), usando 18 loci
microsatéiites en 2 poblaciones, reportaron para esta misma especie en el centro de
Brasil, un nivel de diversidad muy alto (H:z = 0.751). Las diferencias encontradas en los
dos ultimos estudios antes citados pueden ser explicadas por la gran sensibilidad de los
microsatélites en la deteccién de polimorfismo y por el tamafio de la bateria de
microsatélites. Aunque cabe sefialar que, para las poblaciones de fa RBRL, esta aita
sensibilidad en la detecciéon de polimorfismos sefialada para los microsatélites no fue
observada, aun cuando se reporté una gran cantidad de alelos por loci en el disefio de los
iniciadores (Cuadro 3) (Namoff ef a/. 2010). Una variedad de factores podrian explicar
estas diferencias, como la seleccidbn humana en algunas poblaciones, la extraccion
masiva de individuos, |la seleccién por el ambiente, entre otros. La baja variabilidad
genética encontrada al interior de la RBRL podria ser explicada debido a un efecto
fundador, es decir, que esta zona haya podido ser colonizada en un inicio, por un grupo
pequefio de miembros de alguna poblacion Antillana. Esto pudo haber ocasionado la
reduccion de la variacion genética, y asimismo, posiblemente por la presion selectiva

ejercida por el nuevo ambiente a colonizar, haya sufrido una reduccién aan mayor.

Cuadro 5. Estimadores de la diversidad genética de las cuatro poblaciones consideradas en el
andlisis de P. sargentii presente en la RBRL, con 9 loci de microsatélites. n= tamafio de muestra,
A= numero de alelos, A.= numerc de alelos efectivos, H,= heterocigosidad observada, He=
heterocigosidad esperada (Nei 1978), %P= porcentaje de loci polimdrficos, Fi= indice de fijacian.

Poblacion n A A, H, He %P Fis
Holchit 30 1.222 1.028 0.019 0024 2222 0121
Coloradas 30 1.222 1.060 0.037 0.043 2222 0.066
P. Mecch 30 1.222 1.074 0.048 0.049 2222 -0.008
El Cuyo 30 1.222 1.100 0041 00684 2222 0.216
RBRL 120 1.222 1066 0.036 0.045 2222 0.099
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La Figura 9 muestra el UPGMA de las 4 poblaciones seleccionadas. La topologia
observada (el patrén de interconexién entre los nodos) indica un agrupamiento con una
distancia genética muy pequefia a pesar de su distribucion geografica. Los sitios de Punta
Mecoh y El Cuyo se agruparon a una misma distancia y son muy similares a Las
Coloradas. Unicamente Holchit {la poblacion en el extremo oeste de la RBRL) se separg

de las ofras tres poblaciones aunque a una distancia genética muy pequefa (< 0.005).

Distancia genética no sesgada {Nei 1978)

0.020 0.010 0.000

Punta Mecoh
0.758

0.758 |! EiCuyo

1.000

. Las Coloradas

Holchit

Figura 9. Dendrograma (UPGMA) basado en la distancia genética no sesgada de Nei (1878) de
los cuatro sitios de colecta de P. sargentii en la RBRL. Los numeros arriba de las lineas son la
proporcion de réplicas similares que soportan cada nodo.

Esta distancia genética tan pequefia entre las poblaciones fue confirmada por una
prueba de Mantel (Figura 10). Las poblaciones no presentaron un patréon de agrupamiento
basado en su ubicacién geografica. La diferenciacion genética encontrada en el analisis
es muy baja y poco evidente, lo cual puede ser explicado muy probablemente por el flujo
génico tan alto. Es factible que, eventualmente, despues de entre los 40 y 45 km, el
aislamiento por distancia sea mas evidente, y por ende el nivel de diferenciacién genética
sea mayor, por lo que podemos decir que las localidades analizadas se comportan como

una sola poblacion.
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En vista de la minima diferenciacién genética entre las poblaciones seleccionadas,
podemos considerarlas como una sola poblacién de P. sargentii que se extiende a todo lo

largo de la duna costera de la RBRL.
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En total se encontraron 23 alelos en los 9 loci estudiados para la Peninsula de
Yucatan (Figura 14). El locus con mayor nimero de alelos fue el pse7.26° (4), seguido de

los loci pse3.11, pse3.4° y pse5.2 (con 3 alelos cada uno), el reste de los loci tuvieron 2
alelos cada uno.

Frecuencia alélica

1.200
1.000 -
1]
‘o 0.800 -
=
§0.600
2 0.400
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(D'l\- O h-,c: m‘m!m =R cvlo ou]ca S|l = o| {co m'r.o
NN IN|{N[N[ NN N NN~ N[y [ N[N [T | DD
pse | pse 3.11 jpse 3.34bj pse | pse | pse | pse7.26b | pse52 | pse
2.1 3.6 55 5.6 54
Locus
BRL {EL-HA JIMONES AAHAHUAL

Figura 14. Frecuencias alélicas de los 9 loci especie-especificos en la Peninsula de Yucatan.

Para la Peninsula de Yucatan se encontraron los siguientes valores de riqueza
alélica y diversidad genética: A = 1.667, A, = 1.398, H, = 0.053 y He = 0.290 (Cuadro 8},
los cuales fueron bajos. Las poblaciones de Xel-Ha, Limones y Mahahual, a pesar del
tamafio de muestra tan pequefio, mostraron indices de diversidad significativamente
mayores que la encontrada en la RBRL, siendo Mahahual {la poblacion mas al sur en la
distribucién natural en la peninsula) la que tiene una mayor diversidad {He = 0.407) y el
mayor numero de alelos efectivos (A. = 1.840) de las poblaciones estudiadas en la
peninsula. Los loci pse3.11 y pse3.6 mostraron alelos privados para las poblaciones de la
RBRL {pse3.11 — alelo 291) y Mahahual {(pse3.11 — alelo 278 y pse3.6 — alelo 202).

La diversidad genética presente en Xel-Ha, Limones y Mahahual, también fue baja
comparada con los estudios realizados por Eguiarte et al. (1852) A. mexicanum, Shapcott
(1999), Cardoso ef al. (2000) y Gaiotto et al. (2003), siendo éstos muy similares entre siy

considerados altos. De igual forma se compararon los resuitados para la Peninsula de
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Yucatan con estudios de otras especies de palmas; Shapcott et al. (2007), hallaron que
las poblaciones de Beccariophoenix madagascariensis (especie amenazada en
Madagascar), contenian niveles altos de diversidad genética (Hz = 0.489), dentro de cinco
poblaciones, a pesar de su tamafio criticamente pequefio. Los resultados de Shapcott ef
al. (2009}, revelaron que Livistona carinensis (Unica especie conocida de Livistona que
ocurre en Africa, clasificada por la IUCN-2004 como especie vulnerabie; restringida
Unicamente a Somalia, Yemen y Djibouti} contiene muy baja diversidad genética (Hg =
0.023) y dicha variacién se debid a la variacién entre las muestras de Yemen y Somalia a
pesar del pequefio tamafic de muestra de dichas poblaciones, comparadas con las
poblaciones de Djibouti, las cuales son casi monomorficas. Estos dos ultimos casos,
tienen gran similitud con los resultados del presente estudio. Esto es, poblaciones con un
menor numero de individuos presentan una variabilidad genética mayor, en comparacion
con aquellas poblaciones con una densidad poblacional mayor. Sin embargo, sigue

siendo una variacion significativamente baja para las especies.

Cuadro 8. Estimadores de la diversidad genética de las cuatro poblaciones consideradas en el
analisis exploratorio de P. sargentii en la Peninsula de Yucatan (PY}, con 9 loci de microsatélites.
n= tamafio de muestra, A= nimero de alelos, A;= nimero de alelos efectivos, H,= heterocigosidad
observada, He= heterocigosidad esperada (Nei 1978), %P = porcentaje de loci polimérficos, Fis =
Indice de fijacion.

Poblacion n A A H, He %P Fis
RBRL 120 1.222 1.065 0.036 0.046 2222 0.217
Xel-Ha 12 1.685 1.366 0.166 0.210 55.56 0.210

Limones 12 1.666 1.319 0.102 0.198 55,56 0.485

Mahahual 12 2,222 1.840 0.064 0.407 77.78 0.843

PY 156 1.667 1.398 0.053 0.290 52.78 0.651

65




Capitulo Il

Con respecto a la estructura genética, se observd una diferenciacion
significativamente alta entre las poblaciones (Fsr = 0.562 y Rs; = 0.848). Lo cual es
probablemente debido al nivel de aislamiento y el insignificante flujo génico entre las
poblaciones analizadas (Cuadro 9). Estos resultados fueron apoyados por el AMOVA
(Figura 15) que indicé que el mayor porcentaje de la variacidn se encuentra entre las
poblaciones. Los niveles de diferenciacion genética y flujo génico encontrado entre las
poblaciones de la Peninsula de Yucatan, fueron totalmente opuestos a los reportados por
Eguiarte et al. (1992) para A. mexicanum y Gaiotto et al. (2003) para E. edulis, muy
probablemente debido a la distancia geografica (mucho mas cortas) y al nivel de
aislamiento entre las poblaciones estudiadas por estos autores. Shapcott et al. (2007),
hallaron que las poblaciones de B. madagascariensis son genéticamente diferentes (Fsr=
0.348) (tanto ecologica como geograficamente). Asi mismo, las poblaciones mostraron
tener considerables niveles de flujo génico (de 1.317 a 1.519), probablemente debido a la
dispersién de las semillas. Shapcott et al. (2009), encontraron para L. carinensis, que los
indices de variacion genética a nivel de especie fueron significativamente bajos (Fis =
0.538, Fr = 0.682, Fsr = 0.224) y con tendencia a la endogamia. La variacion genética
entre las poblaciones, se debid a la variacion entre las muestras de un pequefio nUmero
de individuos de Yemen y Somalia, en relaciéon con las muestras de Djibouti, Estos
autores especulan respecto a la baja diversidad genética y la ubicacion de las poblaciones
de L. carinensis a mayor altitud, que pudieran ser explicadas si los humanos tuvieron una
historia de utilizacion cultural de esta especie en la regién de Djibouti, sin embargo, no

parece tener una significancia cultural o usos Utiles para los habitantes actuales.

Cuadro 9. Estimadores de estructura genética para P. sargentii en |la Peninsula de Yucatan (PY),
con 9 loci de microsatélites y el andiisis de varianza molecutar (AMCVA). Rsr = analoge de Fst,
asumiendo un modelo de mutacién gradual, Fsr = indice de diferenciacion genética entre las
poblaciones, Fr= diversidad total, M, = flujo génico.

Poblacion Rsr FST Fir Ny AMOVA
PY 0.848 0.562 U.s10 v. 195 531.681
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La agrupacion de las poblaciones en el UPGMA fue confirmada por una prueba de
Mantel (Figura 17), aunque algunos individuos desfasan la correlacién entre las distancias
genéticas y las distancias geograficas, lo que podria deberse a una posible ancestria en
com(n a pesar de las distancias geograficas. La RBRL esta a una distancia geografica
aproximada de 255 km de la poblacién de estudio mas cercana (Xel-Ha), siguiendo el
litoral, o que pudiera explicar la diferenciacion tan grande (en promedio Fsr= 0.932) de la
reserva con el resto de las poblaciones y la agrupacion de éstas segln su ubicacion
geografica, aungque es necesario considerar que entre éstas, existen otras poblaciones de
P. sargentii a lo largo del litoral (Cabo Catoche, Cancin, Sian Ka'an). Por otro lado, entre
las poblaciones de Xel-Ha y Limones hay una distancia aproximada de 177 km, sin
embargo aparentemente tienen una minima distancia genética, probablemente debido a la
continuidad de individuos en poblaciones relativamente grandes a través de la Reserva de
la Biosfera de Sian Ka'an (Duran 1992), que se encuentra ubicada entre estas dos
poblaciones, que por su grado de conservacion permita la sobrevivencia de dispersores
de semillas como las chachalacas y/o por pequerios roedores, asi como de polinizadores,
incrementando de esta forma el flujo génico entre ambos sitios de muestreo. Entre las
poblaciones de Limones y Mahahual hay aproximadamente 45.8 km de distancia entre
ellas, no obstante el indice de diferenciacion entre éstas es mas alto (0.205), lo que

pudiera deberse a distintos eventos fundadores, a pesar de que el flujo génico entre ellas

es alto.
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Figura 17. Correlacion entre la distancia genética (Nei 1972) y la distancia geografica de cuatro
sitios de muestreo de P. sargentii en la Peninsula de Yucatan. R2 = 0.642.
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Los resultados observados en el UPGMA fueron corroborados con el Analisis de
Coordenadas Principales (Figura 18), con la excepcion de 6 individuos de Mahahual, que
se aproximaron a la RRL (lo que explica el desfasamiento de puntos en la correlacién de
las distancias genéticas y geograficas). La aproximacion de los 6 individuos que ocurren
en la poblacién de Mahahual, a la RBRL probablemente indique una ancestria comdn. A
nivel de la peninsula, no podemos correlacionar la distancia genética entre las
poblaciones con la distancia geografica, por lo que probablemente la diferenciacion
genética sea debida a otros factores, como pudieran ser diferentes eventos fundadores (lo
gue puede estar respaldado por la geomorfologia del suelo) de una o mas poblaciones
Antillanas, y el aislamiento historico, ya que aparentemente no hay sefiales de una

fragmentacién histérica en la peninsuia.

Principal Coordinates (1 vs 2}

BRL

EL-HA
IMONES

Axis 2

1AHAHUAL

Axis 1

Figura 18. Analisis de coordenadas principales (PCoA} basado en la distancia genética no
sesgada de Nei (1978) de los cuatro sitios de colecta de P. sargentii en la Peninsula de Yucatan.
La Figura 19 muestra la prueba de asignacién de individuos usando como referencia
a las poblaciones seleccionadas, es decir con una K = 4, Esta prueba revelé la presencia
de 3 poblaciones diferenciadas presentes en la Peninsula de Yucatan de entre los sitios
de muestreo: 1) RBRL, 2) Complejo Xel-Ha-Limones-Mahahual (a continuacién llamado
Sian Ka'an) y 3) Xcalak. La RBRL present6 el mismo patrén de agrupamiento que en su
andlisis individual {con individuos muy similares genéticamente ubicados a diferentes
distancias a lo largo de la reserva), confirmando las dos subploblaciones y el

significativamente alto flujo génico entre éstas.
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DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES
IMPLICACIONES PARA LA CONSERVACION

Las muestras de Pseudophoenix sargentii a lo largo de la RBRL, mostraron pertenecer a
una sola poblacion, cuya variacion se debid Unicamente a dos de los loci analizados. Esta
poblacién mostré muy baja diversidad y estructura genética, debido muy probablemente a
un evento fundador muy reciente y al alto flujo génico, que junto con las presiones del
ambiente en esta zona debido a la alta radiacién, a la poca disponibilidad de agua dulce y
a las altas concentraciones de sales, hayan han aumentado el nivel de endogamia al
interior de la reserva. Sin embargo y a pesar del nivel significativamente bajo de
polimorfismo y de diferenciacion genética, los analisis mostraron la presencia de dos
subpoblaciones (Holchit y El Cuyo), con altisimo flujo génico entre ellas. Empero que al
interior de la reserva existen niveles bajos de riqueza y diversidad genética, esto no ha
afectado su éxito reproductivo, que gracias a la proteccion de [a reserva es la poblacién
mas numerosa en su distribucion natural en la Peninsula de Yucatan (Duran, 1992), por lo
que podemos concluir que su diversidad genética, no es acorde con su densidad,
estructura y dinamica poblacional. Ademas, tomando en cuenta la fragmentacion de las
dunas debido a las modificaciones histéricas (naturales y antropogénicas) en algunas
zonas de la Reserva, podemos afirmar que no han tenido un impacto significativo en la
estructura genética de la poblacién, probablemente debido a que el espaciamiento
generado por estas perturbaciones entre las poblaciones estudiadas no es suficiente para
limitar el flujo génico entre éstas, ademas hay que considerar que los habitantes los
asentamientos humanos (Las Coloradas y El Cuyo), han cultivado individuos de P.
sargentii, los cuales muy probablemente permitan [a continuidad en el flujo génico. Por su
parte, las relaciones genéticas entre los individuos de P. sargentii presentes en la
Reserva, estan relacionadas al significativamente alto flujo génico a lo largo de ésta, y de
esta manera el aislamiento por distancia es poco evidente dentro de 45 km

aproximadamente entre las subpoblaciones.

A nivel de |la Peninsula de Yucatan la diversidad genética también fue muy baja,
debido al alto grado de endogamia al interior de las poblaciones estudiadas. Sin embargo,
tiene una fuerte estructura genética entre sus poblaciones, cuya variacion se debid a la
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diferencia en las frecuencias alélicas de todos los loci estudiados entre las poblaciones de
la RBRL, Sian Ka'an y Xcalak. Curiosamente, y a pesar de los tamafios de muestra tan
pequefios procedentes de los sitios de muestreo mas distantes Xel-Ha-Limones y
Mahahual (Xcalak), fueron poblaciones genéticamente mas diversas que [@ RBRL,
teniendo estas poblaciones una densidad poblacional menor que la Reserva, por lo que
tampoco es acorde con su densidad poblacional, la cual ha sido tremendamente afectada
por la extraccion masiva de individuos. Por otra parte, la fragmentacién del habitat ha
tenido un efecto perjudicial en el reclutamiento de nuevos individuos, principalmente en
las poblaciones del sur, donde la construccién de la carretera modificéd las condiciones de!
suelo, obstruyendo e! flujo y la permeabilidad del agua, provocando la inundacion
temporal de estas zonas, provocando un estrés por anoxia en la semillas y plantulas, ya
que es en estas zonas donde solamente se observaron individuos maduros, los cuales
son el reflejo de un alto flujo génico que hubo entre Ias poblaciones de Limones-Mahahual
y Xcalak, ya que los alelos que se encuentran en Xcalak, no son visibles en las otras

poblaciones.

Cabe mencionar que entre los sitios muestreados fuera de la Reserva, el unico que
se encuentra bajo alguna proteccion es el parque ecolégico Xel-Ha. Empero que existen
poblaciones pequefias de P. sargentii fuera de este parque, que son importantes para el
mantenimiento de la diversidad, cabe mencionar que si continua la extraccion de
individuos adultos, podria ocasionar graves problemas. De la misma manera, los
individuos que ocurren en Limones (12) y en la carretera de Mahahual-Xcalak, no se
encuentran bajo ninguna proteccién, con una densidad muy baja en cada localidad.
Durante la colecta de las muestras en estos dos sitios, pudimos constatar la deforestacion
desmedida y fragmentacion del habitad (Limones), asi como la extraccién indiscriminada
de individuos adultos (Xcalak), y siendo estas poblaciones las que contienen la mayor
riqueza y diversidad genética, es de total prioridad la conservacion de estas poblaciones
para la preservacion de la diversidad genética de P. sargentii, y por ende asegurar la

existencia de esta especie en nuestro pais.

Shapcott ef al. (2009) especularon respecto a la baja diversidad genética y la
ubicacion de las poblaciones de Livistona carinensis, las cuales pudieran ser explicadas si

los humanos tuvieron una historia de utilizacion cultural de esta especie en la regién de
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Djibouti, sin embargo, no parece tener una significancia cultural o usos Utiles para los
habitantes actuales. No se tienen registros de la utilizacion de P. sargentii por parte de la
civilizacién Maya, quienes convivieron con varias de las poblaciones de P. sargentii, como
o podemos observar en Tulim, sin embargo en nuestros dias, esta palma es muy

codiciada por su belleza.

Dada la falta de diversidad genética en la poblacion de Ria Lagartos, las plantas
pueden ser cultivadas para la mejora in situ, de cualquier semilla disponible en Ria
Lagartos, sin impactos significativos de desajuste genético por la procedencia. Es
evidente que las poblaciones de las regiones de Ria Lagartos, Xel-Ha y Xcalak, son de
procedencias diferentes, y en periodos de tiempo distintos. Y a su vez son de gran
importancia para la preservacion de la especie, debido a su riqueza y diversidad genética,
por lo que es necesario plantear estrategias para la conservacion y recuperacion de P.

sargentii en la Peninsula de Yucatan.

COLONIZACION DE LA PENINSULA DE YUCATAN POR PARTE DE LA
PALMA KUKA’

El nivel tan alto de endogamia en la RBRL y al interior del resto de las poblaciones,
asi como la fuerte estructuracién genética que presenta P. sargentii en la Peninsula de
Yucatan, dio lugar a la especulacion de diferentes eventos fundadores y a un aislamiento
histérico de las poblaciones. Trénel et al. (2008) sugieren una dispersion histérica de este
a oeste para Ceroxylon echinulatum, y a su vez los andlisis basados en la poblacidn,
revelaron una fuerte estructuracién genética, tanto a pequefia como a gran escala, y que
a lo largo de esta “clina”, el flujo génico estuvo limitado principalmente por la distancia,
con un impacto de las fricciones climaticas menor pero significativo. Ademas, realizaron
un analisis de coalescencia, el cual reveld que la divergencia a través de los Andes tomé
lugar durante el Cuaternario, donde el histérico y significativo aislamiento (Rsr > Fsy) se
encontrd en la poblacion del suroeste. Lo cual puede ser un efecto conjunto de ia
dinamica del fundador, la divergencia por distancia y el aislamiento histérico, sobre los

patrones de fa diversidad y distribucion Andina.

La Peninsula de Yucatan es una unidad fisiografica con caracteristicas que no

tienen semejanza con el resto de la Republica Mexicana. Esto es resultado de una historia
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geolégica muy particular, que ha definido el territorio actual durante el Neégeno y el
Cuaternario (Lugo y Garcia, 1999). La peninsula muestra dos unidades morfologicas
principalmente: la primera ubicada al norte “neogénica’, y la segunda al sur “cligogénica”.
Esta configuracion expresa un levantamiento a partir del Mioceno en la porcién
meridional; y en el norte de la peninsula se produce un ascensoc esencialmente en el
Plioceno y Cuaterinario en direccién noreste (Lugo y Garcia, 1999). De acuerdo con los
planteamientos de Hardy et al. (2003), Trénel et af. (2007) y Trénel ef al. (2008), podemos
sostener que la diferenciacién genetica de P. sargentii al interior de la RBRL (aislamiento
por distancia) es muy reciente (Holoceno) ya que los estimadores de diferenciacién
genética no fueron significativamente diferentes. Sin embargo, las poblaciones estudiadas
en la Peninsula de Yucatan presentaron diferencias en los estimadores de diferenciacion
genetica, siendo el valor de Rsr mayor que el valor de Fsr (Cuadro 9), lo cual sugiere un
aislamiento histérico, producto de posibles eventos fundadores en diferentes tiempos.
Conjuntamente con el nivel de diferenciacion genética entre las poblacicnes (la diferencia
entre los estimadores Rsr y Fst, ¥ los valores para K), la composicion de la comunidad
vegetal y la geomorfologia del suelo en que éstas ocurren, podemos decir que estamos
frente a 3 eventos fundadores, en distintas épocas. Las poblaciones de Limones y Xel-Ha
ocurren en |la selva mediana subcaducifolia (donde la competencia por la luz es muy alta)
en una antigua linea de costa perteneciente al Neogeno superior (Lugo-Hubp et al., 1992,
Lépez-Ramos, 1975,), lo que seria acorde con lo que dicen Trénel et al. (2007), respecto
a la posibie radiacion en el Plioceno del género Pseudophoenix, conjuntamente con la
formacién del Caribe y la elevacion paulatina de esta zona de la Peninsula de Yucatan en
esa época (Lugo-Hubp et al., 1992). Por otra parte, los suelos de la RBRL (matorral de
duna costera, donde la radiacion de luz es mayor) y Mahahual (selva mediana
subcaducifolia y bajos-zonas inundables, donde sufren anoxia las semilas y las
plantulas), corresponden al Cuaternario (Lugo-Hubp et al., 1992; Lépez-Ramos, 1975,).
Es muy probable que estas dos poblaciones se hayan originado a partir de dos eventos
fundadores en épocas diferentes, tomando en consideracion tanto la composicién y
estructura de la comunidad vegetal, asi como la distancia al mar en que ocurren estas
poblaciones. El sustrato de la RBRL emergidé en nuestra epoca (Holoceno) desde hace
aproximadamente 10,000 afios (Lugo y Garcia, 1999), en donde P. sargentii se desarrolla

en la duna costera a escasos metros del mar, mientras que los individuos que ocurren
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entre Mahahual y Xcalak se encuentran a una mayor distancia, tierra adentro (a 1.58 km y
2.6 km respectivamente, del punto mas cercano al mar), lo que indica que probablemente
la colonizacion de esta Ultima zona haya sido en el Pleistoceno o inicios del Holoceno, y
que haya tenido oportunidad de sostener un aito flujo génico con el complejo Xel-Ha-
Limones-Mahahual. Por otro lado, de acuerdo con la distancia genética que se encontro
entre las poblaciones de RBRL y Xcalak es muy probable que los individuos que liegaron
a colonizar estas areas tan distantes, hayan pertenecido a una misma poblacién Antillana
que aun sobrevive en nuestros dias. Por lo antes mencionado, podemos concluir gue es
un efecto conjunto de la dindmica del fundador, presion selectiva del ambiente, la
divergencia por distancia y el aislamiento histérico, sobre los patrones de la diversidad y
distribucién de P. sargentii. Varios autores han planteado la hipétesis de que la alta
diversidad de especies de arboles tropicales es un producto de la especiacién no-
adaptativa, que resulta de la endogamia y la deriva genética de sus poblaciones (van
Steenis, 1969; Federov, 1966; Baker, 1959; Corner, 1954). Corner {1954) estimulé este
continuo e intenso debate a través de sus investigaciones en campo, tratando de dilucidar
los procesos evolutivos en los bosques tropicales. Es a raiz de su propuesta de la Teoria
de Durian, la cual se bas® en observaciones de una serie de caracteristicas poco
comunes de plantas tropicales, que postulé que se trataba de caracteres ancestrales, que
se mantuvieron como anomalias en los bosques actuales, pero que puestos en un
contexto evolutivo, podrian ser utilizados para explicar el desarrollo de la complejidad y
diversidad de especies vegetales en las selvas tropicales. Dichos caracteres podrian
quedar fijos en aquellas poblaciones originadas a partir de eventos fundadores. Eguiarte
et al, (1992) concluyen que el nivel relativamente alto de variacion genética, baja
diferenciacién genética espacial, el exceso de heterocigotos, la alta tasa de fecundacion
cruzada y la heterosis en A. mexicanum parecen ser comunes en los arboles tropicales.
Cardoso ef al. (2000), concluyen gue los resultados para £. edulis podrian ser explicados
por la fragmentacion histérica de la region, junto con el ciclo de vida y el sistema de
apareamiento de la especie. Por otra parte, Gaiotto ef al, (2003) concluyen para esta
misma especie, que los resultados son congruentes con los estudios que evallan la tasa
de endogamia en las poblaciones de arboles forestales, los cuales han mostrado que
durante las primeras etapas de desarrollo los valores del indice de endogamia suelen ser

positivos y significativos, pero conforme los arboles crecen esta estimacion tiende a no ser
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significativamente diferente de cero o incluso mostrar valores negativos, debido a la
operacion de la seleccion en contra de los individuos “puros”, es decir homocigos,
después del establecimiento de plantulas, lo cual ha sido a menudo atribuido a la
seleccion contra los individuos homocigotos (Eguiarte et af., 1992; Gaiotto et al., 1997).
Shapcott (1999) reportd para las especies de Pinanga niveles muy altos de diversidad
genética, y ésta a su vez fue correlacionada con la densidad poblacional y la distancia
promedio al vecino mas cercano de la misma especie, de manera que en la especie mas
densa habia menos diversidad genética y las especies menos densas tuvieron mayor
diversidad genética; asi mismo el flujo génico entre poblaciones siguié aproximadamente
un gradiente en aumento, acorde con la densidad y la abundancia de las especies, de
manera que la especie mas comun (P. dumetosa) tuvo un flujo génico mayor entre sus
poblaciones. Todas las especies de Pinanga fueron endogamicas, sin embargo, la
cantidad de homocigosis y endogamia no fueron correlacionadas con la densidad
poblacional, o con la distancia entre las plantas vecinas mas cercanas de fa misma
especie. El autor concluye que los patrones de diferenciacion genética y de diversidad
genética observados en estas especies tienen importantes consecuencias para el
potencial evolutivo y la especiacion, y que lo observado en estas especies es claramente
compatible con las teorfas de observacion temprana, como la de Federov (1966), que
mucha de la especiacién en los trépicos se debe a las especies con tendencias a ia
endogamia y subestructuracién de las poblaciones condiciones que promueven la
especiacion (Gentry, 1989; Ashton, 1969,) coincidiendo de esta manera con Corner
(1954). Mas concretamente, si las especies que ocurren en densidades bajas, llevan
muchos alelos raros que se distribuyen de manera desigual a través de la distribucién de
las especies, entonces hay un mayor potencial de subestructuracion genética y
divergencia entre las poblaciones si el flujo génico es bajo, lo que a su vez podria dar

lugar a especies endémicas localizadas.

La hipdtesis de la "no-adaptacion”, asume que la estructura genética de los arboles
tropicales se caracteriza por la endogamia (altos indices de fijacién), de bajo tamafrio
efectivo de la poblacién y de alta diferenciacién genética espacial, medida por la distancia
genética o F de Wright. Una hipétesis alternativa, los “micronichos-equilibrio”, propuesto
originalmente por Dobzhansky (1950), sostiene que la diversidad de arboles tropicales es

debida a la adaptacion de las poblaciones de arboles a nichos muy especificos definidos
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por componentes bidticos y abiéticos {polinizadores, dispersores de semillas, el suelo, la
luz, la sucesién, los depredadores de semillas). Esta hipétesis requiere endogamia por un
tamario efectivo de la poblacién pequefio. Duran (1992) sefald que debido a que P.
sargentii crece en comunidades que difieren grandemente en la altura de la vegetacion y
por lo tanto en las condiciones luminicas a nivel de sotobosque y estrés hidrico, las
distintas poblaciones manifiestan diferencias en sus tiempos generacionales y por tanto
en su estructura y en la dinamica de cada una de éstas, generando ecotipos, o cual
queda implicito en el presente estudio, pues coincide que la estructuracién genética esta
relacionada a diferencias ambientales en los distintos sitios de muestreo. Por otra parte, Ia
diversidad genética no pudo ser correlacionada con la densidad pobiacional, sin embargo
aparentemente las poblaciones mas abundantes parecen ser aquellas con menor

diversidad genética.

La estructura genética de las poblaciones de arboles tropicales impone restricciones
sobre las estrategias de manejo y conservacién. Si los arboles tropicales por lo general
ocurren en poblaciones pequefias, puras, como la hipotesis de “no-adaptacion” predice,
entonces, una especie puede ser conservada con pocos individuos de cada poblacién (in
situ). Sin embargo, también se pueden impulsar acciones de conservacion a través de la
compilacion de individuos de diferentes poblaciones, considerando que la conservacion ex
situ podria ser practica y factible. Estas caracteristicas de [a genética de poblaciones de la
palma Kuka’, parecen reunir las condiciones necesarias para la evolucion no-adaptativa,

una hipotesis cominmente invocada para explicar la alta diversidad de arboles tropicales.
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